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I. INTRODUCTION. 


HE European species of the genus Viola are divided into three sec- 
T tions, mainly according to the form of the stigma: Nominium 
with the stigma developed into a papilla at the top of the style, Dischi- 
dium with the stigma expanded disc-like, and Melanium with a large, 
concave, capitate stigma (GINGINS 1823). Some of the best-known re- 
presentatives of the Nominium section are Viola silvestris RCHB., 
V. canina RcuB., V. odorata L., V. palustris L., and, in North America, 
V. cucullata Atr. The sole representative of the Dischidium section is 
V. biflora L. The most widely distributed species of the Melanium 
section are Viola tricolor L. and V. arvensis MurR., their geographical 
distribution coinciding with that of the section itself. The other species 
belonging to this section are for the most part alpine, in contrast to 
tricolor and arvensis, which belong to the lowlands. The best-known 
of the remaining species are V. lutea Hups., V. calcarata L., and 
V. cornuta L. In North America, there is V. Rafinesquii GREENE, which 
is closely related to arvensis. 

Numerous species hybrids have for a long time past been known 
in the Nominium section; it is only during recent years however, that 
such have been recognised to any great extent in the Melanium section. 
CREPIN (1863, Fasc. 3, p. 17) mentions a hybrid between V. lutea and 
V. tricolor, and FOcKE (1881, p. 48) mentions among hybrids belonging 
to this group only V. calcarata L. X tricolor L. 

WITTROCK (1897, p. 107—115) seems to have been the first to 
recognise the hybrids between V. arvensis and V. tricolor, though they 
are by no means altogether rare. He also describes, quite correctly, 
the hybrid between V. elegantula ScHoTT (= latisepala WETTST.) and 
V. cornuta L. Finally, he has given a historical survey of the pansies 
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and their origin, showing that they were produced, inter alia, by cros- 
sings between V. tricolor L. and V. lutea HuDs., carried out more 
especially in England about the 30’s and 40’s of the nineteenth century 
(WiTTROCK II 1896). Later, in the 60’s, the pansies thus produced 
were further crossed with V. cornuta, and thus arose the perennial 
pansies. 

W. BECKER, in his Viole Europee, (1910), mentions twelve diffe- 
rent specific hybrids in the Melanium section, but these do not include 
the hybrid tricolor < arvensis. 

Crossings of the Viola species with a view to scientific investigation 
of the genetic conditions were first made by KRISTOFFERSON, between 
tricolor and arvensis (KRISTOFFERSON 1914, 1916 and — the principal 
work — 1923). KRISTOFFERSON, however, did not make any cytologi- 
cal investigation of the hybrids or of their parent species; and with 
regard to the correctness of his segregation results, he does not appear 
to have been at all disturbed by my statement in 1921, to the 
effect that the two species have different chromosome numbers. 
KRISTOFFERSON’S research is unfortunately based on too few crossings, 
and too small numbers (the greatest number of individuals in an F,- 
segregation is 172, p. 263) while F; again, has not been investigated. 
And further, his work lacks the support so eminently afforded by cyto- 
logical investigation. 

On the whole, I was able to confirm the genetic conditions found 
by KRISTOFFERSON for the dark spot in the front of the style, the size 
of the flowers, and size of the labellum; I cannot, however, say the 
same as regards the genetics of ‘the colour of the flowers. I will not 
here go into details, especially as KRISTOFFERSON’S segregation results 
(1923, p. 263) are found not to agree with his theory. I will merely 
point out that he does not seem to have observed that plants with 
bright yellow lower petal (his »dark yellow») always have yellowish 
white (his »light yellow») or pale mauve upper petals, and never have 
the pronounced violet colour at the same time. The bright yellow 
type is disregarded altogether in the table. And when KRISTOFFERSON 
considers it possible to distinguish. among the heterozygotes, between 
rather more reddish and rather more bluish, this shows what erroneous 
conclusions can be drawn by an: investigator not very familiar with his 
material beforehand, if he neglects to test the segregations in F;. Had 
this been done, KRISTOFFERSON would at once have learned how diffi- 
cult it is to distinguish the heterozygotes even from the yellowish white 
(»>light yellow> ). 
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Finally, I have shown (CLAUSEN 1922) how V. tricolor and V. 
arvensis are crossed with each other to a great extent in the boundary 
region of their distribution, and demonstrated the hybrid character of 
spontaneously occurring types partly by analysis and partly by cyto- 
logical investigation. When it was found that the two species had 
different chromosome numbers, and, if crossed one with the other, 
produced fertile offspring (CLAUSEN 1921), it was natural then to 
subject the various hybrid generations to a comparative cytological- 
genetic investigation. For we should here expect to find some cytolo- 
gical disturbances, and possibly, parallel with these, disturbances in 
the segregation conditions. JOHANNSEN writes already in 1913, in his 
Elemente der exakten Erblichkeitslehre (1913, p. 622), with regard to 
this very feature as follows: »Wo aber zytologische Komplikationen 
eintreten, wo also die zusammengebrachten Gameten wesentlich anders 
kooperieren als bei normalen Befruchtungen, liegen Moglichkeiten sehr 
verschiedener Abweichungen von »Mendelismus» vor — die ihr grosses 
selbstandiges Interesse haben; und es scheint mir, dass gerade hier 
die Zytologie die fiihrende Richtung der Forschung sein kann 
und muss.» 

To make the position quite clear, it would also be necessary to 
make crossings between individuals of the same species, both in the 
case of tricolor and arvensis — KRISTOFFERSON seems to have neglec- 
ted this particular point, of crossing varieties, altogether. In.the course 
of the investigation, however, it was found that many genetic features 
were sc complicated that it was necessary first of all to study the 
crossings with like chromosome numbers before any clear view could 
be obtained in cases attended by cytological complications. I shall 
therefore, in the following, take first of all crossings made with diffe- 
rent varieties of tricolor, then crossings between arvensis varieties 
(where we already meet with cytological complications) and finally, 
crossings between different varieties of tricolor and arvensis. This is 
not exactly the true chronological order, but the genetic conditions 
are so complex in themselves that it may be justifiable to employ 
this gradual method of approach. 


Il. MATERIAL AND METHODS EMPLOYED. 


The material from which the crossings were made was all pro- 
cured in Denmark, mainly from the writer’s own collections. I am, 
however, indebted to Lektor, Dr. HENNING E. PETERSEN for obtaining 
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two of the most important types, for which I beg to express my besi 
thanks. Below will be found a survey of the types used for the cros- 
sings mentioned in the following. Abbreviations used in the subsequent 
pages are here noted in parentheses. 


V. TRICOLOR, VIOLACEA (TRIC, VIOL.). 
(Plate II, Fig. 5.) 

is the ordinary typical tricolor. When the flower first opens, only 
the two upper petals are violet. I have used 3 lines of this, as follows: 

Line 3: with dark spot on the front of the style (Fig. 134, p. 130) 
procured from a plantation of spruce fir, Sophienholm hills, Sealand, 
*/, 1919 (CLAUSEN 1921, p. 210—211, locality H.) 

Type 17: without spot on style. From the same locality. 

Line 504: very typical tricolor, with dark spot on the front of 
the style, upright growth. From a grass field at Emmerlev, South 
Jutland, **/; 1921 (CLAUSEN 1922, Fig. 1b, p. 365). 


V. TRICOLOR, ALBA (TRIC, ALB.). 
(Plate I, Fig. 2.) ; 

Line 320: pure white flowers, only the yellow honey spot on the 
lower petal having retained its colour. The honey streaks are also 
discernible, but very faint. The spur occasionally shows a tinge of 
pale violet. It has the dark spot on the front of the style, but this too 
is very faint, more a pale green than anything else. It has a pure 
green stem with no trace of anthocyanin. Found in a fir plantation 
at Bromme, Sealand, **/, 1919, where two white-flowered specimens 
were discovered growing among violet and bright yellow forms. 
Growth: ascending — upright. 


V. TRICOLOR, MARITIMA, ROSEA (MARIT, ROSEA). 
(Plate I, Fig. 3.) 

Line 322. This rose type occurred in the offspring of a plant 
raised from seed collected in the sand dunes near the Skaw, Jutland 
*/, 1919 (CLAUSEN 1921, Population K, p. 210). It was at once constant, 
being a recessive type in relation to the violet. The line is one of the 
most pronounced maritima types in existence; it has small, fleshy, 
bluish-green leaves (Fig. 6a, p. 18), and is typically transversal-geo- 
tropic, not even the tips of the shoots turning upward (Fig. 7, p. 19). 
Even in faint light it is transversal-geotropic. The stems are very 
strongly coloured with anthocyanin. As the autumn advances, the 
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plants throw out a great number of side shoots just at the surface of 
the ground, often as many as 50 shoots, in all lateral directions. In 
ordinary field soil, however, it finds great difficulty in living through 
the winter; it thrives, indeed, very poorly altogether in ordinary soil, 
requiring a strong admixture of sand for its optimal growth. In- 
breeding degeneration also evidently plays a great part, and for this 
type especially. The petals are very narrow, the upper ones with a 
marked upward direction, and parallel, the lower ones acuminate, It 
has the style spot. Altogether a quite peculiar type; described in 1922, 
p. 401—402. 


V. TRICOLOR, LUTEA (TRIC, LUT.). 
(Plate I, Fig. 4.) 

The lower (spur-bearing) petal in this type is entirely yellow 
(bright yellow), the side petals being pale yellow and the upper petals 
pale mauve in early summer, later in the season yellowish white, as in 
arvensis. This type of colour is later on referred to as »yellow». Two 
lines of this were used, as follows: 

Line 198: which had the style spot, and Line 511, without it, but 
with prostrate stems, though not to the same degree as the foregoing. 
Both lines are from a grass field in the Sophienholm hills 1919 
(CLAUSEN 1921, p. 210—211, Population G.) 


V. TRICOLOR, HORTENSIS (TRIC, HORT.). 
(Plate I, Fig. 1.) 

The type used, Line 519, is the same as the old garden type from 
about the year 1800 and earlier, before the real improvement of the 
pansies by crossing with V. lutea HuDs. was commenced. It was procured 
from an old garden at Frederiksdal, near Copenhagen, once the pro- 
perty of ABILDGAARD, the painter. This garden contains a large num- 
ber of types of tricolor, hortensis in varied splendour of colour. They 
maintain themselves by self-sowing, and are very fertile. It was Dr. 
H. E. PETERSEN who procured for me this interesting type. As will be 
seen from the figure, it is of a deep purple violet colour, the upper petals 
together with a border on the lower one and on the lateral petals being 
of a deep velvety violet (velutina). It agrees excellently in this respect 
with old pictures of the cultivated V. tricolor, as may be seen for in- 
stance from the reproductions of two old types from 1742, in WITTROCK 
II 1896, Figs. 9 and 10. The other types found growing in this garden 
also agree with old coloured illustrations of the cultivated V. tricolor. 
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Line 519 is a very upright, luxurious, very richly flowering anid 
very fertile type. It lacks the style spot. At midsummer the colou: 
of the flower may be somewhat modified, the velvety hue of the side 
petals, and sometimes also on the lower petal, disappearing. The chro- 
mosome number of this type is n= 13, as in all the other tricolor 
types employed, differing also in this respect from the newer pansies, 
which have n= abt. 24—26. 


V. ARVENSIS (ARV.). 
(Plate II, Fig. 6.) 

The petals are yellowish white (albida), not bright yellow as in 
tricolor, lutea, nor pure white as in tricolor, alba. | 

Line 52: lacks the style spot. A small-flowered, tiny, prostrate 
type (not transversal-geotropic, the tips of the stems ascending). From 
very chalky soil in Allindelille Fredskov, Sealand. Leg. Dr. H. E. 
PETERSEN */, 1918. 

Type C. (Line 637), with style spot. From a grass field at Tysinge 
Moor, Sealand, */, 1918 (J. CLAUSEN 1921, p. 210, Population C.). This 
originated from a very mixed population, but proved nevertheless extre- 
mely constant from the first. Genetic analysis showed, however, that at 
any rate during the first year it was heterozygotic with regard to one 
gene, the segregation of which, however, could produce no visible effect 
until another gene was introduced. It is a very strong type, thick- 
stemmed, upright, with rather large flowers (the petals, however, 
shorter than the sepals). It has broad petals. The middle lobe of the 
stipules is long-stalked, ending in a limb about the same size as the 
leaf itself (CLAUSEN 1922, Fig. 1d). 

Line 1 had style spot. Growing on a stone wall, Sophienholm hills, 
*/, 1919. No longer cultivated. 


All the lines of tricolor here referred to had 13 chromosomes, and 
all the arvensis lines employed had 17. chromosomes (haploid). In all 
these, with the exception of tricolor, violacea, type 17, the reduction 
divisions proceeded quite regularly without disturbance of any kind. 

V. arvensis is spontaneously self-pollinating. The flowers are pol- 
linated in the bud state, one or two days before they open. V. tricolor 
on the other hand, cannot self-pollinate spontaneously, owing to the 
structure of the flowers, but it is not self-sterile. In actual practice, 
I effected the pollination by introducing a preparation needle into the 
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pollen magazine of the lower petal and then brushing off the pollen 
on to the stigma by rubbing the needle against the small labellum 
immediately below this. For the rest, as regards morphology and bio- 
logy of the two species, reference may be made to WITTROCK 1897, 
CLAUSEN 1922 and KRISTOFFERSON 1923. V. arvensis, Type C can be 
cross-pollinated once the flowers have opened, but such pollination 
must take place immediately after the opening, otherwise, in a short 
time, the plant’s own pollen will have developed so far ahead of the 
alien form that not a single bastard plant will be produced. There is 
doubtless also some difference between the various types in this respect. 
Line 52, for instance, is so typically self-pollinating that it would doubt- 
less be impossible to cross it unless it were previously castrated at a 
very early stage. 

The plants intended for self-pollination or crossing were taken 
up from the soil of their experimental bed, and placed in flower pots. 
All open flowers and capsules were removed, and the plants then 
placed in an insect-proof greenhouse. With the observance of these 
precautions, I have never discovered a single instance of alien pollina- 
tion in my lines, though I have had under culture many in which 
any such would at once have been discernible. Early isolation with 
parchment bags renders the seeding less abundant. 

The Viola capsules, as we know, on attaining maturity, eject the 
seeds with great force to all sides. If the capsules be gathered before 
they have burst, only a very low germination percentage is obtained, 
as seeds which are not quite filled cannot germinate. The seeds are 
altogether highly sensitive. If the plant, or one particular branch, be 
in a poor state of nourishment, whether owing to attacks of Aphis or 
to slight crushing or bending in the parchment bag, or other causes, 
there will always be a number of light (empty) seeds incapable of ger- 
mination. In order to get them to ripen as completely as possible, I fix 
the parchment bags over the capsules before they burst, so that the 
seeds are ejected in the bag (Fig. 1). The faulty germination noted 
by KRISTOFFERSON (1923) is probably due to the very fact of their 
being gathered a little too early. 

My crossings were effected in the following manner. Bending back 
the petals of the buds, I removed the anthers with a preparation needle. 
Then, after the lapse of 2—5 days, pollination could be effected by 
taking pollen with a preparation needle from the pollen magazine 
of the prospective father plant, and carrying it over to the stigma of 
the castrated flower. The preparation needles are easily cleaned. In 
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the case of arvensis, castration should be carried out at a very 
early stage. 

All the plants of the species crosses taken for self-pollination were 
also fixed. In nearly all cases, the fixation fluid used was CARNOy’s 
alcohol-chloroform-glacial acetic acid. I have also fixed a number of 
types from the experimental beds. These give a better chance, being 
in a better condition of nourishment. In the course of the winter 
I investigated the fixed material, and then decided as to the seed 
material for next year’s sowing. For staining purposes, I used either 


Fig. 1. Plant with parchment bags for collection of seed. 


DELAFIELD’s hematoxylin or HEIDENHAIN’S iron alum hematoxylin. 
The F,-generation of arvensis X tricolor must be stained with HEIDEN- 
HAIN’S hematoxylin, as DELAFIELD’s method gives poor results here. 
Many plants of the later generations also, especially those with pro- 
nounced cytological disturbances, had to be stained with HEIDENHAIN. 
During the past year I have with advantage used an iodine gentian 
violet stain, which appears to be a variation of GRAM’s bacteria staining 
method. With this excellent method of staining it was possible to 
reveal the chromosome conditions in certain plants where the cytolo- 
gical complications were carried to such a degree that neither 
DELAFIELD nor HEIDENHAIN would serve. With the Nominium section 
also it gave admirable results, considerably better than HEIDENHAIN’S. 
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With the F,-plants of tricolor X arvensis on the other hand, it was of 
no use, nor could it be employed for F, X tricolor. This was perhaps 
here due to the fixation fluid, as several fixations of back-crosses fixed 
with ZENCHER’S fluid were excellently stained by the iodine-gentian 
violet. For pollen mother cells poor in plasm, a less contracting fixa- 
tion fluid than CARNOY’s would perhaps be advisable. 

As the iodine gentian violet method seems to have been propagated 
for some time past by word of mouth, I will here briefly describe 
the modification of the method which I employed with Viola: 

1) The preparations are placed for half to three quarters of an 
hour in a solution of 1 g. iodine and 1 g. iodide of potassium in 80 % 
alcohol. 

2) After rinsing for half a minute in water, the preparations are 
placed in a 1 % water solution of gentian violet for 15 to 20 
minutes. 

3) Such of the gentian violet as has not been taken up is then 
rinsed off in water, and the preparations are then differentiated in the 
iodine—iodide of potassium mordant for 20 to 30 seconds (moving 
them in the liquid). 

4) The preparations are then carried very rapidly through the 
alcohols, which differentiate strongly, to clove oil, where the differen- 
tiation proper takes place. As clove oil acts too rapidly on Viola, I used 
here a mixture of */,; clove oil and ?/; xylol. In this mixture, the diffe- 
rentiation takes from 7/, to 1 minute, sometimes less. The preparations 
are then mounted at once with Canada balsam. For counter-staining, 
one may use gold orange dissolved in xylol or in anilin oil, which do 
not differentiate. When the staining is successful, the chromosomes 
are a rich violet, and the plasm colourless or very faintly coloured. 


One of the principal objects in view in these crossings was to 
arrive at a factor or gene analysis, and for this purpose, I considered 
it more important to have large numbers of individuals segregated 
and to make a long series of crossings in order to check the correctness 
of the results, than to subject the numerical material to finer technical 
treatment. In cases where the numerical results observed fall within 
the limit of standard error, this only means that there is a possibility 
that the solution in question is correct, not that it is the correct one. 
When dealing with polymeric genes in particular, the recessive type 
often occurs in such small numbers that there is, numerically speaking, 
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a possibility of more than one solution, even though one particular 
solution must appear, also numerically, to be the most likely. Crossings 
with other types, on the other hand, give a new point of vantage, and 
are therefore a more certain check upon the correctness of the solution 
than calculation of standard error alone. 

If the figures observed fall outside the limit of standard error, 
then the calculation of standard error cannot determine whether i 
is the explanation advanced as to the contributing genes which is 
erroneous, or whether it may be other influences responsible for the 
dislocation of the numerical proportion. Among such influences may 
be mentioned phenolypical modification produced by environment, 
difference in degree of vitality in the types, and cytological disturban- 
ces. These are capable of throwing out the numerical values observed 
far beyond the limits allowed by the standard error in the case con- 
cerned, and the dislocation thus caused may often be so great as to 
be apparent even without calculation of standard error. 

Far more important, therefore, than calculation of the standard 
error, in cases of discrepancy, is the tracing of disturbing causes in 
conjunction with rational intercrossing of the material. An exact in- 
vestigation requires not only treatment of figure material, but first 
and foremost, the approaching of the problem itself from more than 
one aspect, so as to give as many points of support as possible. 

For these reasons, then, I have in the tables only noted the 
standard error in cases where there may be some doubt as to whether 
the values observed fall within the limit of error for the calculated 
values or not. In cases where chromosome elimination occurs as a 
disturbing element I have likewise not noted the standard error, as 
the elimination does not appear to take place with mathematical 
accuracy. The standard error is noted for the calculated absolute 
figures according to the formula given in JOHANNSEN’S Elemente der 
exakten Erblichkeitslehre, 1913, p. 514, as this method of indication 
seems to me to give the clearest view in the present case. The probable 
error, referring to the Quartil and used by some authors, is somewhat 
less, being 0,6745 times the standard error. 


III. CROSSINGS BETWEEN DIFFERENT TRICOLOR LINES. 


For some years past I have made crossings between different 
tricolor lines, kept under cultivation, especially with a view to as- 
certaining what genes are responsible for the genetics of the flower- 
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The following 





colour and the coloured spot on the front of the style. 
diagram gives a survey of the crosses made. 
alba marit, violac. 
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marit, rosea lutea lutea violacea 
with spot without spot 







Fig. 2. Diagram showing tricolor crosses. 





Four of these types have been crossed together in all possible di- 
rections, one and the same individual being crossed with three others. 
It is the method of Diallel Crossing (SCHMIDT 1919) which has here 
been employed in hermaphrodite self-fertilising organisms and with 
regard to qualitative differences. In this form it has been introduced 
by Professor WINGE in our genetic experiments at the Veterinary and 
Agricultural College and has been used at great deal there. 

These crosses showed that the flower colour of the different tricolor 
types is due to the effects of a whole series of epistatic factors (genes). 
The type containing the greatest number of dominant genes is the wild- 
growing V. tricolor, lutea (Line 511) and the lowest in the list is the 
18th century pansy V. tricolor, hortensis (Line 519), not to be confused 
with the so-called V. tricolor, maxima of the present day. All the Viola 
types I have investigated up to now have had a disposition to deep 
velvety purple or velvety violet on the upper petal, and to a velvety 
purple border on the lower and lateral petals, as shown in Fig. 3c. 
The violet and red in the petals of Viola are due to coloured cell sap. 
The epidermis cells on the foreside of the petals are drawn out into 
shorter and longer papillz, and the colour is only to be found there and 
in the epidermis cells on the back side of the petals. Between the two 
lavers of epidermis cells there is a colourless tissue of parenchymatic cha- 
racter (see Fig. 4). The difference between the parts which exhibit a 
velvety surface and those which are not velvety is due solely to the colour 
of the papille, not to their size, shape or density. The velvety colouring 
is far more intense than the other colours, and more of a purple. Under 
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the microscope, it appears as a strong fuchsin red, whereas the violci 
colours are far more bluish, and especially, paler. In the wild-growing 
types, the velvety colours are not generally found. But in crosses 
where such disturbance of the chromosomes takes place as to occasion 
a loss of chromosomes, we may get occasional velvety coloured aber- 
rants, showing that the disposition to »velvet» is still present. 

It has now been found that the alteration of the highly velvety 
purple V. tricolor, hortensis (Line 519) to an ordinary violet V. tricolor, 
violacea (Line 504) is due to three epistatic modifying genes, of which 
the lowest in the series removes the velvety colouring entirely from 
the side petals and partially also from the lower petal, leaving here 
only a velvety triangular patch (Fig. 3b). Number two further remo- 
ves this triangular patch, leaving only the upper petals velvety (Fig. 3 a) 
and finally, the third modifying gene also does away with the velvety 

colouring in the two upper petals, 
producing the ordinary violet co- 
loured V. tricolor. The three velvety 
types are referred to in the following 
as velutina 3,velutina 2 and velutina 1 
respectively, according to the number 


of modifying genes lacking. 
Fig. 3 a: velutina 1, .. M,m,m,; All these have also a »reaction 
b: velutina 2, Mym,m,m3ms; gene», Where this is lacking, the co- 


: velutina 3, m,m,m,m,m,m,. 
F ee EEE our changes from violet to reddish 


mauve, so that V. tricolor, rosea is produced (Line 322). Should this 
also lack the modifying genes, however, it also becomes velutina, but 
the tint is here an intense red. 

Highest in the series of tricolor colours is the bright yellow 
(:yellow»), which is found more especially in the lower petal, where 
the violet colour is not so pronounced. It is epistatic to the non-velvety 
violet, but cannot cover the velvety colours, only checking their develop- 
ment a little, if at all. This colouring is due to yellow chromatophores. 

In arvensis, there is also a bleaching gene, which changes the 
bright yellow to a yellowish white. Only the yellow honey guide on 
the lower petal is independent of all these genes. 

Taking the letters indicative of the genes, the whole may then be 
summed up as follows: _ 

M, is a gene which suppresses the velvety colouring on the lateral 
petals, and limits that on the lower petal to a small triangle (Fig. 3 b). 

M, is another modifying gene for velvety colouring. It is epistatic 
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to M,, and further removes the velvety colouring from the triangle on 
the lower petal (Fig. 3a). M,M,m.m, and ..M.M, cannot be distingui- 
shed one from another with certainty, as the velvety colouring, apart 
from this hereditary modification, is also subject to seasonal and other 
modifications which tend to efface the difference between the types. 

M,; is a third modifying gene, epistatic to both M, and M,. It 
removes the velvety colouring also from the upper petals, thus pro- 
ducing the ordinary V. tricolor. 

All these modifying genes are dominant, but their dominance is 
not altogether complete; ...M;m, for instance, may at certain seasons 
of the year be fairly velvety, while at other times they exhibit no 
trace of velvet. 

R, and R, (~reaction) are two polymeric genes, each of which 
changes the red colouring (rr, PI. I, 

Fig. 3) to violet (RR, Pl. I, Fig. 35). 

L (= lutea) is a gene which turns 
the lower petal yellow, and sometimes 
the side petals as well. It is epistatic 
to violet and rose, suppressing these 
entirely on the lower petal, and par- 


tially also on the upper ones, these 
last being pale mauve in early sum- 
mer, but at midsummer quite yellow- Fig. 4. Section of petal: the large pa- 


pillz are found on the front of the leaf; 
the anthocyanin cells are shaded (x 200). 


ish-white (Pl. I, Fig. 4), but with a 
touch of mauve when on the point of 
fading. This gene is not fully dominant, M,M,M.M.M;M;LI being inter- 
mediate, changing from yellowish white to pale violet (Pl. II, Figs. 1 
and 2). In regard to the velvety colouring it is not epistatic in its effect, 
but mym,m,m,m;m;Ll is not velvet-bordered, the velvety colouring on 
the lower petal being restricted to a triangular patch, and on the side 
petals to two spots (PI. I, Fig. 29). 

W is a gene having a bleaching effect both upon the violet (red) 
and upon the bright yellow, turning M,M.M,ll yellowish white with a 
violet border (PI. II, Figs. 18 and 28) and changing M,M.M;L to yellow- 
ish white (Pl. II, Fig. 14). This gene I have only found in arvensis. 
In a state of nature, however, I have found tricolor types which must 
undoubtedly possess this gene, though they are very rare. Like L, the 
gene W is not altogether epistatic in effect to the velvety colouring. 
The effect of the reaction gene (R) cannot be observed either in bright 
yellow or yellowish white. 
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Finally, A,, Az and A; are three polymeric basal genes for the 
violet and red: a,a,a,a,a;@;ll is pure white (alba) as Line 320 (PI. J, 
Fig. 2}. The petals here are white as chalk, or bluish white, the honey 
streaks very faint and the stem without any trace of anthocyanin. Ai! 
the alba plants have the slight bend, or fold, in the lower petal, as 
shown in the figures. A,a@,a,a,a,a; is fully coloured at once, so the 
dominance is complete. a,q,a,a,a,a,LL (Pl. I, Fig. 17) is rather like 
the corresponding type with A, the lower petal being a bright yellow 
throughout, the upper petals, however, alba without the tinge of mauve 
or yellowish white, and the stem is a pure green. 

S is a gene which in the presence of a complementary — K 
produces a dark, downward tapering spot on the front of the style 
(Fig. 134, p. 130). In order to explain the segregation results it must 
be further assumed that there exists another gene, S;, allelomorphic 
to S, which does not require the complementary gene. 

P, and P, (= prostrata) are two polymeric genes the effect of 
which is to render the main stem transversal geotropic. pip:pspP2 is 
perfectly erect (Fig. 7, right, p. 19). P,P,P.P. is quite prostrate, not 
even the tips of the shoots being upturned. These genes, which are 
found in the typical maritima, are cumulative in their effects, neither 
1 nor 2 P-genes being sufficient to render the plants entirely prostrate. 

I will now proceed to consider the crosses which have convinced 
me that these genes are found in Viola. 


CROSS I: 
tricolor, lutea X tricolor, violacea. 
V.198 X V.17; yellow X violet; 
LL X ll; 
both parents were RRM,M,M.M.M;M3. 


The two types, shown respectively on Plate I, Fig. 4 and PI. II, 
Fig. 5, are commonly found growing wild. V. tricolor, violacea is the 
commoner form in Denmark, but it is also very common to find single 
individuals of tricolor, lutea among the ones with violet flowers. 

I effected this crossing in 1919. F,, comprising 29 plants, had a 
pale mauve tint. The flowers when they first opened were of exactly 
the same colour as arvensis, i. e. yellowish white (Pl. II, Fig. 1) and 
the yellow honey guide on the lower petal was more widely expanded 
than in tricolor, violacea. In course of time the colour changed, and 
all the petals turned pale mauve or pale violet, though never so deep 
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a violet as in violacea (PI. II, Fig. 2). In F, there were only 3 types: 
the F, type and the two parent types, in the ratio of 2: 1:1 as shown 
in Table 1. 

Four of the F,-plants were self-pollinated. How these segregated 
into F; is shown in the latter part of Table 1. Two were pale violet, 
and both segregated into F;, one was violet and one bright yellow, and 
both these were constant. The pale violet plants found growing wild 
were also invariably found to be heterozygotes. The pale violet forms 
segregated in the species crosses are likewise never constant. 


TABLE 1. F, and F; ex tricolor, lutea X violacea. 








genera- | biotypes ll 


tion | 





phenotypes | violet | pale violet | yellow 





| 
observed ............... | 98 | 49 
| calculated | 7,5 | 95 47,5 





| the colour of the | 


mother plant | 





_ pale violet Ll......... | | | 8 
» )  aeeeneres | | 45 
| yellow EL = 260 

violet | | = 





wes 104 102 | 
[ 965+85 | 198349, | 965+8,5 | 
ting F, | | | 





There does not seem, then, to be more than one gene’s difference 
to account for this segregation. This cross alone, however, will not 
suffice to determine whether it is a question of a gene for yellow 
epistatic to violet, or a gene for violet epistatic to yellow, or whether after 
all, the pale violet may be an outcome of two allelomorphic genes in 
co-operation. In reality, the pale violet type is a compromise between 
the violet and the yellow, as far as can be judged by appearance. 
Cross VIII, however, shows that the yellow here dominates over the 
violet colours, and furthermore, the yellow, homozygotic type has pale 
mauve upper petals in early summer, while the violet colouring may, 
at this season, also show through in the lower petal. All this leads to 
the conclusion that the assumption of a gene for yellow epistatic to 
violet must be regarded as the best solution, the more so as the segrega- 
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tion results from the diallel cannot be explained by either of the other 


two theories. 


in V. 242—3 was violet (Line 322 was derived from V. 242—6). 
It was upright, and a typical 
Table 2 shows the differences between 
This last comprised 


male parent was exactly as Line 320. 
green-stemmed alba specimen. 
the two plants, and also the appearance of F;. 


only 6 plants. 


CROSS II: 
maritima, violacea X tricolor, alba. 
V. 242—3 X V. 240—3; violet X white; 
A,q@,A;A2P,P;P.(P2) X @,Q,020.P;P;p2)2: 
both parents were RRM,M,M.M.M;M,IUSS., 
The mother plant was a prostrate tricolor, maritima, from the 


same locality as Line 322, and in appearance altogether identical with 
the same, save as regards the colour of the flower itself, which here, 


TABLE 2. 


The 





character 


maritima, violacea 


tricolor, alba 


F, 





colour of flowers 
colour of stem 


lower petal 


type of growth 


leaves 


| side shoots at the 
surface of the 
| ground — 





violet A,a,A,A, 
strongly coloured 
with anthocyanin 
acuminate (Fig.5a) 


prostrate (Fig. 7) 


very 
6a) 
many 
(caespitosa) 


small (Fig. 








white a,a,a,a, 
pure green 


non acuminate 
(Fig. 5c) 
erect (Fig. 7) 


middle sized (Fig. 
6c) 
none 





5 b) 


violet 


middle coloured 
with anthocyanin | 
acuminate 


prostrate (not so | 
much as mari-| 


tima) 


6b) 


middle sized (Fig. 


many 





Segregations in Cross II: 
TABLE 3. Colour of flowers and stem, F3. 


(Fig. 








| 
| 


biotypes ‘seemmpguil ypes, V.574 
| 


V. 575 


calcu- 
lated 


7\V. 578 | total 





calculated 





alba 


486 
28 


42 
3 


481,8 
32,2 








17,25 + 2,08 








| 

| v. 

5 | 

“coloured | > a 
| 


Z — | 


45 514 





| 514 





23 


5,75 + 2,08; 


| 


| 
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TABLE 4. Type of growth, F.. 
































eee Se a os | |. | | 
biotypes | phenotypes | V.574/V. 75)V. ss total HSateall 577 V. 578 

| | ate | 
A smidarcnnnane | 4 prostrate | 37 | 347 | 17 || 401 | 3947! 17 | 23 
er erect 2 17 | 1 || 20/| 263! 3 3 

total | 39 | 364 | 18 || 421 | 421 | 





TABLE 6. D:o do. 















































TABLE 5. Flower colouring + type of growth, F.. F 
he leu-| | alli, 
flowers stem V. 574|V.5751| total | CCU" | observed | Calcula- | 
lated | ted | 
| | 
| violet prostrate | 36 | 328 || 364 | 351,6| | 101 93,4 | 
erect 1 Bi wi am! 6 |S 311 | 
viii prostrate +| @) @| me | Ss 31a | 
| erect 1 o| 11] 1, | 7 | 104 | 
| total | 39 | 361 | 400 | 400 | | 166 | 166 


In F:, the segregation, as regards the basal genes A; and Az, was 
discernible even in the seedlings, the plants without any basal gene 
(alba) were quite green-stemmed, while those with one or more of the 
basal genes had the stems more or less tinged with anthocyanin. All 
the green-stemmed plants afterwards developed white flowers, and all 
those with anthocyanin coloured stems had violet flowers. F., was 
raised from 5 F,-plants and 4 of these gave a segregation of 15 coloured 
: 1 alba, while one sowing apparently segregated in the ratio of 3: 1. 
Table 3 shows the results of this segregation. 

As regards the type of growth, by far the greater number of the 
F,-plants were more or less prostrate; some as much so as maritima, 
which even in diffused light did not alter its direction of growth; a 
greater number resembled F,, which did not cling so closely to the 
ground, and turned up a little in diffused light. In the open air, how- 
ever, the angle of the main stem with the ground hardly exceeded 
15—20°. A small number had the main stem entirely erect, as in 
alba; when this was bent down to the horizontal, the tip would in a 
comparatively short time — a few hours — return to the vertical. In 
respect of this character, F, segregated in the ratio of 15 prostrate to 1 
erect. Two of the sowings had rather too many upright individuals 


(V. 577 and 578) though one could not say that the segregation actually 
2 


Hereditas VIII, 
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amounted to 3:1 (Table 4). The number of uprights in the three first 
sowings is rather too small, but there was also, now and again, some un- 
certainty as to whether a given plant should be included in one group or 
the other. There does not seem to be any linkage between the basal 
genes and genes for prostrate stem, as will be seen from Tables 5 and 6. 

Probably, the less prostrate plants were those having only 1 or 2 
P-genes. From one of these violet-flowering plants, belonging to the 
middle group as regards direction of stem, an F; was obtained by 
self-pollination (Table 6). 
This segregated both for col- 
our of flower and direction 
of growth, in the ratio of 
3:1, and must thus have 
been A,d,@2.@2P;p;p2p2, which 
argues in favour of this sup- 
position. It was quite evident 
that the proportion of prost- 
rate to upright was_ here 
altogether different from that 
in F,. From F;, again, 3 
upright plants were selected. 
These gave in F,, 105, 27 and 
56 plants respectively, all 
upright. 

The sowing further show- 
ed a segregation in regard to 
intensity of the anthocyan- 
ous colouring on the stem of 
the coloured specimens, vary- 
ing from the highly coloured 
maritima to the fainter hued 
tricolor, typica; also in regard to the size of leaf, internodal length, and 
ramification at the surface of the soil at the beginning of autumn — all 
characters of importance in the ecology of the plant, serving to 
distinguish tricolor, maritima from tricolor, typica. As, however, the 
extremes were linked up by a regular sequence of transition forms, 
there was little prospect of determining the number of genes without 
numerous measurements and further cultivation of many F;, F, ete. 
This being out of the question under the circumstances, I made no 
attempts at enumeration. The acuminate lower petal, again, a character 





Fig. 5. Flower of a: marilima, c: alba, b: F,. 
Fig. 6. Rosette leaf of a: maritima, c: alba, b: F,.- 
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peculiar to the West-Jutland maritima types (J. CLAUSEN 1922, p. 367) 
also showed segregation, but here likewise it was impossible to 
distinguish definite character types, as all stages of transition were 
found. The same applies to the type with emarginate lateral petals, 

















Fig. 7. Left: maritima Line 322 (prostrate); right: segregated type (erect). 


characteristic of the island of Lese (I. c., p. 367, Fig. 2). F, of a cross 
with tricolor, typica Line 3 showed dominance of emarginata, but the 
character varied so greatly in the individuals that enumeration of F, 
gave widely different results at different times. 


CROSS III: 
maritima, rosea X tricolor, alba; 
Line 322 X Line 320; rose < white; 
A,A,A,AarrP,P,P2P 2 XK a,0,0.0,.RRPp;P2Pe; 
both parent types were M,M,M.M.M;M,IISS. 


This cross answered approximately to the. foregoing, save that we 
have here a further segregation in respect of one of the genes R, 
determining whether the colour of the flower shall be violet or rose. The 
crossing was made in both directions, and formed a link in the diallel 
crossing shown in PI]. I. The two parent types are shown as Figs. 3 and 2 
respectively, F, was violet (Fig. 35 in the plate) and answered also in 
all other characters to the foregoing crosses’ F;. It comprised a total 
of 82 plants sown out in 2 years. 

F., segregated in 15 more or less anthocyanin coloured to 1 pure 
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green (Table 7). All those with coloured stem afterwards developed 
either violet or rose flowers, all those with pure green stem had white 
flowers. The segregation was in the ratio of 45 violet : 15 rose : 4 white, 
as shown in Table 9. The three F.-types are shown in Pl. I, Figs. 
34—36, in the series between the two parent types. The numbers of 
the different phenotypes segregated, it will be noticed, agree well with 
the calculated results. Segregation in respect of growth type also turned 
out nicely, 15: 1, as shown in Table 8. There did not, however, appear 
to be free combination between the colour of the flowers and the 
types of growth (Table 10); we find here too many rose, erect, and 
violet, prostrate. Among the erect, there are nearly three times as 
many rose as violet, whereas with free combination, it should be the 
reverse. This feature was noticeable at once on enumeration. It was 
impossible to mistake the violet and rose, and it seems hardly likely 
that one could be mistaken to any great extent in distinguishing between 
erect and more or less prostrate. How we are to regard this peculiarity, 
I find it difficult to say. The reaction gene R and the gene P have 
not come in together, yet there does seem to be some linkage between 
them. A crossing-over of 85,1 %, between P, and r for instance, (i. e. 
rp, and RP, gametes being formed 5,7 times more frequently than 
rP, and Rp,) would from a purely numerical point of view make the 
segregations agree with the calculated figures, as shown in Table 10: 
but as nothing similar has hitherto been found in other organisms, 
this solution does not appear very probable at first sight. 

Theoretically, however, there should be no objection to the 
assumption of such a high degree of crossing over, granted in the first 
place that: 

1) P, and r were located in the same chromosome, but very far 
apart, F, thus having, in chromosomal respects, the following formula: 








r r 
I 
wae -— ! 
1 ce 1 
1 { 
Py R 


2) that the chromosomes in question formed as a rule one crossing 
over (not more!). In such case, r and p, would mostly go together and 
R and P, likewise. 

In Viola, at the synapsis stage, the nuclear threads lie parallel, it 
is true, but practically speaking, so far apart that it cannot be seen 
which threads are partners. Nor is there any duality discernible in 
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Segregations in Cross III: 


TABLE 7. Siem colouring, F:. TABLE 8. Bei of growth, F». 








| | | 
obser- | calcu- | | piot — | ‘icsiuaiiiies | eons | caleu- 
ved | lated | yP | P yP | | lated 


| 


| Diotypes| | phenotypes 








l 
| 

| | 

| | | | 

| Acccoceee| coloured | 965 | 959, | a prostrate - 833 | 831,6 



































| a,a,a,a, green 58 63,9 | | P:P,P.P,| erect 54 | 55,¢ 
ccna total | 1023 | 1023 | total | 887 | 887__ 
TABLE 9. F iba ee Fo. 
| 8 iin 5 
| biotypes | _ phenotype | Pate I, observed cen ratio 
| | 
| | | 
PIR Sse casdeestiesiussiesiwea sees violet | 35 629 | 623,77 | 45 
SO aacaivsiiisdetisasieensieeieaais rose | 36 204 | 2079 | 15 
a a 34 54 55,4 | 4 
total | 887 | 887 | 64 





TABLE 10. Flower colouring and types of growth, F2. 






































| | ._,... |85,1 96 clo:n=5,7; 
free combination 
flower z | ze calculated upon 
| main stem | ratio | observed calculated upon : 
; colouring ee 833 coloured 
| | 887 individuals ae 
| individuals 
| | | 
eels prostrate | 675 | 616 | 584,7 + 14,1 610,41 + 12,8 
erect 45 | is | 39,0 + 6,1 14,4 + 3,8 
—_ prostrate 25 |} TA 194,9 + 12,3 170,5 + 11,6 
erect i | 33 13,0 + 3,6 37,7 + 6,0 
‘ prostrate 60 | 46 520+7,0 | — 
—— | erect 4 | 8 3,4 + 1,8 — | 
| total | 1024 | 887 887 | 833 | 





the thread itself. But no one has yet been able to make out with 
certainty whether crossing over takes place in the synapsis or possibly 
at a later stage, as for instance in the strepsinema. Viola does actually 
show, in the strepsinema stage, handsome crossings of the different 
gemini. Some are ring-shaped, but the greater part consist of two 
threads, crossing in one place, and not twining round one another 
several times as for instance in the Liliaceae. Sometimes the two 
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threads are attached to each other at one end, and 
make a cross in the middle, the opposite ends being 
free. Fig. 8 shows different types of gemini from 
the strepsinema of Viola. I mention this solution 
merely as a possibility: for I do not consider that 
an isolated instance of apparent crossing over of 
more than 50 % should be taken too seriously; 
and in particular, I should like first of all to see 
Fig. 8. Gemini of Viola the opposite crossing: rose, erect X violet, prost- 
in the strepsinema “ 
stage (x 1800). rate. I have these types, so that the crossing can 
be made. 
In this cross, all the plants had the dark spot on the front of the 
style, as in the case of the parent also. 


CROSS IV: 
tricolor, lutea X tricolor, alba; 
Line 511 X Line 320; yellow < white; 
A,A,A,A.LLss X a,a,a,a.llS,S,; 
both parents were a;a;RRM,M,M.M.M;Ms3. 

This cross answered approximately to cross I, save that we had 
here further segregation with regard to the two basal genes for violet 
colouring and also with regard to the spot gene. F, was pale violet, 
and resembled exactly the F, ex yellow X violet; it is shown in PI. I, 
Fig. 19. F, had also coloured stem, and spot on front of style. It 
comprised 63 plants, all alike. The crossing was made in both 
directions. 

In F,, I obtained, as regards flower colouring, 5 types, shown in 
Pl. I, between the two parent types (Figs. 16—20). The 5 types were: 
yellow, pale violet (as F,), violet (as tricolor, typica) all with coloured 
stem, and alba-yellow (upper petals white, not yellowish white; lower 
petal bright yellow), and white (alba). Both these last two had a green 
stem with no anthocyanin. The honey streaks in. alba-yellow were 
also pale, greenish as in alba itself. All the white-flowered ones 
have the slight fold at the corners of the lower petal, as shown in the 
figures. In alba-yellow, only a slight indication of this folding over is 
discernible. For the rest, the numerical proportion between the types 
will be seen from Tables 11 and 12. Fig. 9 is a photograph of 4 of 
the segregated colour types, from left to right: violet, pale violet, yellow, 
and alba. Portrait film was used, which shows yellow as dark. It 
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will be noticed that the yellow is more extensive on the pale violet than 


in the violet proper. 
Two points should be noted in connection with this segregation: 
1) A, and A, are only necessary basal genes for violet and red, 


not for yellow. 
2) There are too few yellow in proportion to the pale violet; the 
number of violet proper, on the other hand, agrees fairly well. As 


Segregations in Cross IV: 
TABLE 11. Flower colouring, F:2. 



































| | | 

; | flower | Plate I, |. | - 
biotypes stem i i ‘observed | calculated | _ ratio 

colouring __ Fig. 

| | | | 
Fear | violet 18 | 179 | 17324115) 15 
CIE kinesaun coloured) pale violet! 19 | 361 | 34644136) 30 
PEE sivasr antes | yellow | 20 | 150 | 173,2 +115 15 
-_ a - 4.| | alba 10: | 40 | 34,6 + 5,7 | 3 

EGG green | iit ak 
| a,a,a,0,LL ...| |alba-yellow ee 9 | 11e6+3, | 1 
| total | 739 739 64 


TABLE 12. Stem colouring, F2. Table 13. Style spot, F». 
































| 
| stem | observed caleulated style spot | observed (calculated 
| | | | 
| | | | 
j | titiu—m*s | x | 55 
coloured w ith 690 692.8 with spot S, | 547 | 554,2 
anthocyanin | without spot s, | 192 184,8 
| ” | 
green | 49 | 46,2 | __ total | 739 | _ 739 | 
total = 739—«| 739 





TABLE 14. Style spot + L gene, Fz. 























| ; | | 
| biotypes lower petal | style spot | observed calculated ratio 
| | | ' | | a 
| ST RO ROSE RET ICCC | : ; With | 437 435 3 
ae simian oe | | a | 1 
| total | 580 | 580 | 4 
— er | with | 10 | 1192 | 3 
| pay fSacverreeeseeseeee ; oe. | ; 
= va a la | yeHow | without | 40 | 30 1 
. 4 


159 | 159 


! = total 
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there is nothing the matter with the proportion between violet and 
pale violet, the discrepancy cannot be due to destruction of a number 
of L gametes, as this would affect the proportion between Il and LI, 
giving too many ll. The most likely explanation is, that the yellow LL 
individuals have less vitality than the pale violet Ll and the violet Il. 
In Cross I, the reverse was the case; we had a small surplus of LL 





Fig. 9. Flowers of V. tricolor, lutea x alba, F,; left to right All, 
ALI, ALL and aa; (portrait film). 


individuals. Among wild-growing plants in Denmark, however, there 
is a large surplus of Il individuals, just as in the present cross. 

The coloured spot on the front of the style showed dominance, F;, 
having the coloured spot and F, segregating in the ratio of 3:1, as 
shown in Table 13. Table 14 combines the segregation with regard 
to L and S, genes. There hardly seems to be any linkage between 
these two genes. 


CROSS V: 
tricolor, lutea X maritima, rosea; 
Line 511 X Line 322; yellow X rose; 
RRLLSSKK X rrilsskk; 
both parents were A,A;A,A,a;0;M,M,M.M.M;M3. 


The crossing was carried out in the direction indicated. The 19 
F,-plants resembled F, of the foregoing cross and of Cross I, and were, 
of course, pale violet (PI. I, Fig. 23). F, had style spot. 

In F;, as regards colour, it was possible to distinguish 4 types, 
shown in Pl. I, Figs. 21—24, between the two parent types. These 4 
types were: violet (as tricolor, typica), rose (as maritima, rosea), pale 
violet to pale rose (the heterozygotes with regard to the L gene), and 
yellow (= tricolor, lutea). Fig. 10 shows the 4 types from left to right 
in the order stated. This is also reproduced from a photograph taken 
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on portrait film. The segregation figures are given in table 15. The 
cross shows that tricolor, lutea has an R gene, but that it is impossible 
to trace the influence of this gene in both LL and Ll individuals. No 
essential deficit of yellow is here apparent. 

One of the F,-plants had striped upper petals, deep violet coloured 


po ee i 





Fig. 10. Flowers of tricolor, lutea x maritima, rosea, F,; left to right 
Ril, rrll, Ll and LL; (portrait film). 


parts alternating with fainter bands of pale violet. On counting in 
July, no stripedness was apparent in the offspring. Early in October, 
however, I noticed that striped flowers had appeared in the offspring 
of this plant. A count showed that out of 37 pale violet plants still 
in the ground, 11 had striped flowers (Fig. 11). There was also one 
plant out of 20 yellow in which the upper petals were 
faintly striped with mauve. Among 15 violet and 4 rose, 
no striped flowers were found. This agrees well with the 
theory that stripe formation is due to slight local muta- 
tions in the upper petals. These mutations affect the L 
gene, which disappears. The pale violet Li petals thus 
become locally ll, which is violet, and the yellow LL be- 
come locally Li, which is pale violet. In the violet and Fig. am siesta 
rose flowers, which do not contain the L gene, this muta- of formula LI, 
tion cannot take place. In none of the other four F,- locally mutated 
sowings of this cross did I find striped flowers, so the *° Wt (the dark 
power of forming these local mutations must be said to be a 
hereditary. As a rule, only some of the flowers on one plant, not all, 
were striped. 

Segregation of the style spot showed numerical proportions 
differing from all the other crosses (Table 16). Here we have distinctly 
a ratio of 9:7, so that two genes are required to produce the spot. 
As Line 322 has the spot, it must then contain both genes, and as 
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there are two genes’ difference in the two parent types, Line 511 


must therefore have been sskk. 


Segregations in Cross V: 






































TABLE 15. Flower colouring, F:. 

: | late i, | . 
| biotypes | phenotypes Fig | Observed calculated) ratio 
| 0 7 | 
HEMAIT eycsee ut cbacsateavecesecs violet 22 ~«|~=— «106 94,7 | 
WN recite ater rose 2 | «638 | Bt 1 

POM oa bhoscioe-cetsace ence: pale violet + | | 
pale rose 23 =| ~=239 5 8 
Ee eRe yellow 24 =| 122 126,2 | 4 
total | 505 | 16 
TABLE 16. Style spot, F%. 
| biotypes phenotypes observed | calculated | ratio 
| | | 
I ee ec | with spot 279 | | 9 
| ssK + Skk + sskk ...... | without spot 226 | 7 
total | 505 16 








TABLE 17. Style spot and 


TABLE 18. Style spot and 




















R-gene, F.. L-gene, F3. 
] ee ey : [on ° ee | ae + | } 
| 22 | BE eel zz es 22 |b sez] ¢ 
— aa |8 Z|? a | > a) = 
| | | | | | 
violet with 58 | 60,3, 27 = non yellow, with | 203 | 213 | 27 | 
Ril without | 48 | 47,2 | 21 | u+Ll | without | 180) 165,7/ 21 
rose | with | 18 | 20,2 | 9 yellow with | 76| 71 | 9 | 
rrll | without | 20 | 15,8! 7 LL without) 46! 55,3 7) 





total | 144 144 | 64 





The combination of spot and flower colouring will be seen from 
Tables 17 and 18. The relation of the R gene to the genes affecting 
There’ is no sign of linkage here. 


the spot is shown in Table 17. 


The same applies to the relation between the LZ gene and the genes 
for spot (Table 18). 


505 | 505 | 64 

















GENETICAL AND CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS ON VIOLA yf | 





In this cross, the »yellow» type does not seem to have a very 
high mortality, the proportion between yellow and non yellow being 
approximately correct, as will be seen from the following: 

: observed calculated 
Pe I AD kane vivsnsvess 383 378,8 
ES SEY Seen She eud San wenceen 122 126,2 


A count was made of the plants with acuminate lower. petal and 
plants without, but no accurate delimitation was possible. The count 
showed 300 acuminate as against 205 non acuminate, which corre- 
sponds approximately to a count in Cross II. 


CROSS VI: 
tricolor, hortensis * maritima, rosea; 
Line 519 X Line 322; velutina 3 X rose; 
R,R,R.R2m,MyM2M,M,MszS8 XK 1y0Pet2M,M,M.M.M,M.SS; 
both parent types were A,A,A,A;KAKIl. 


The crossings were made in the direction noted. The 54 F,-plants 
resembled in colour the ordinary wild-growing tricolor, violacea, and 
were not velvety coloured, at any rate not at midsummer. F;, is shown 
in Pl. I, Fig. 138. In early summer, and especially in late summer, 
the colour was more or less velvety purple, especially in the two 
upper petals, but it was noted that one and the same plant might 
have some flowers of a quite pronounced velvety purple, and at the 
same time other flowers not velvety at all. F; had style spot, and in 
point of growth resembled chiefly maritima, having extended, not 
erect stems. 

The segregation in F, was very complicated, there being no fewer 
than 5 genes for colouring of the flowers, apart from the gene for 
style spot, participating in the segregation. The first count was made 
on the 16th of July, i. e. at midsummer, somewhat later than for the 
other segregations, in which tricolor, hortensis was included. It was 
very dry and hot just at this time, and the effect of the heat and 
drought was evident in the result, as I obtained only 108 velutina as 
against 616 non-velutina, those with slight trace of velvet, but known 
to be heterozygotes, being reckoned as non-velutina. There were in 
all 724 plants at that time, and the theoretical figures should have 
been 181 + 11,7 velutina (m.m;) as against 543 + 11,7 non-velutina 
(M,). That is to say an enormous deficit of the velutina. That the 
temperature and the drought affected types with these colours could 
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be seen inter alia, from the mother type, Line 519, which during this 
period lost its velvety colouring both on the lateral petals and on the 
lower one. The type shown in PI. II, Fig. 3 also lost practically ali 
its velvety colouring and turned yellowish white. It was therefore 
necessary later on to make a fresh count of the flower colourings. 
This was done on September 24th, and with the same limitation of 
the types as in the first instance, I obtained: 





observed: calculated: 
MON-VOAUNA 6065 66046 esSeswe bass 505 498,s + 11,2 
Dells lll Aner eae ee ee weet rye eee ee 160 166,2 + 11,2 
total 665 665 


The velutina were distributed among the types referred to on p. 12 

and shown in Fig. 3 (see also Fig. 12): 

velutina 1: only the upper petals velvety (Fig. 3 a); 

velutina 2: upper petal and also a tip of the lower one velvety, some- 
times traces of velvet on the lateral petals (Fig. 3b). 

(These two types cannot always be distinguished with certainty.) 
velutina 3: the upper petals velvety and with a velvety border on the 

lower petals and side petals (Fig. 3c). This type is easily 

distinguishable from the others, and answered in point of colour 
entirely to tricolor, hortensis. 

Among the three velutina types as well as the non-velutina, both 
violet and rose individuals were found, but only one rose to every 
sixteen specimens. I am not quite certain whether »velutina 3> 
occurred among the rose, as the number of specimens in the »velutina, 
rosea» group is so small, and I do not know exactly what it should 
look like. There were only 665 specimens in all, and the type, »velu- 
tina 3, rosea» should only be represented in 1 specimen out of 1024, 
so there was no great likelihood of its being among them. 

Fig. 12 is reproduced from a photograph of five colour types. 
The photograph shows, more clearly than direct observation, the diffe- 
rence between the velutina types, as these deep velvety purple colours 
affect the plate far less than do the violet, which contains much blue. 
In the middle is the rose type, in the upper row from the left »violét 
non-velutina», and »violet velutina 1»; in the lower row are »velutina 
2» and »velutina 3». The last especially is very deep in colour. Plate 
II, Figs. 10—15, gives the segregated types in colour. Among the 
velutina, rose, only one type has been reproduced, the darkest there 
was Fig. 14. It is presumably a »velutina 2». But there were also a 
number of rose which certainly belonged to the group »velutina 1». 
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Table 19 gives a survey of the total segregation in flower colouring, 
while Table 20 shows only the gradation in velvety colouring, without 
regard to whether the colour itself was violet or rose. As M; removes 
all velvety colour, we get a segregation which at the first glance might 
appear to be monohybrid, this gene being so predominant in its effect; 
on closer examination, however, we find that the three types are un- 
questionably present among the velutina. Table 20 shows very 
plainly that the three modifying genes are epistatic one to another. 

Violet in regard to rose segrega- 
tes very neatly in the ratio of 15:1 
showing that there are two polyme- 
ric »reaction genes» each of which is 
capable of altering the colour from 
rose to violet. None of these seems 
to be linked to any of the modifying 
genes (Table 19). Among the violet, 
non-velutina, however, there were 
several slightly different shades of 
colouring, presumably due. to the 
number of reaction genes present. 

Table 22 shows the segregation 
of the style spot after the enumera- 
tion on July 7th. It is monofactorial, 
but there is nevertheless some deficit 
in the »no spot» group. This may 
possibly be due to the fact that the 
style was examined very energe- Fig. 12. Flowers of tricolor, hortensis 
ically with the “magnifying lass, ae ee a 
and some few plants with very faint  ;oseq; lower: velutina 2 and velutina 3. 
traces of colour on the front of the 
style were thus discovered; these were included in the »spot» 
group, which apparently should not have been done. Table 23 shows 
the relation between style spot and velvet colouring. As I have only 
the first count to go by, the figures are not so valuable. But at any 
rate, it does not suggest that any linkage exists. 

Table 24 shows the result of the count with regard to growth 
type: extended (prostrate) or upright (erect). The result varied very 
considerably for the different sowings, as will be seen from the table. 
V. 849 is particularly bad, and to some extent also V. 852. The former, 
and part of the latter, stood in the shade on the north side of a very 
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Segregations in Cross VI: 
TABLE 19. Flower colouring, F%. 








] 
| ob- |calcul- 
|served| ated 


a | 


| 
ot biotypes 


phenotypes | Fig. ratio 





non- | violet | 13 iS Mptipiiicsiriecseexsien | 720 


velutina | rose ieee eee Aeeeeree | 4 48 





velutina 1 | 12 | R..M,m,m, 180 
ror velutina 2; 11 | RMm,m,m,n, ............ 32 | a| 145 
©" | velutina 10 | Rmym,m,m,m,m, | 15 











| velutina 


| 
‘rose; velutina 14 | rere M,m,m,m,m, ... 
rryrr,M,m,mM,m,M,M, 


3 
| | velutina 1 Pe FT gleg ss RMN «505055025 | 
2 
velutina 3 
__ total | 665 | 665 | 1024 | 














TABLE 20. The velvety colours, F3. 








biotypes | phenotypes | observed | calculated 





| 


| non-velulina | 505 498,7 + 11,2 











ethos velutina 1 112 | 124,7 + 10,1 
- MM, M,NM, ....................] velulina 2 | 35 | 31,2 + 5,5 
mmm,m,m,m, velutina 3 | 13 | 104+ 3,2 | 


total | 665 665 | 











TABLE 21. The R-genes, F,. TABLE 22. The style spot, Fs. 





style 
| biotypes rved| rati fea = | observed | calculated | ratio 
S spot | 





| 
..R...| violet | 623 | 623, 15 with 543-4 11a | 
| PPyPel, | rose | 42 fis; 1 ‘without 181 + 11,7 | 


| 
| total 665 | 665 | 16 total | | wae | 














TABLE 23. Style spot and velvety colours, F,. (Enumerated 


| | observed | 


| 
Ss y le Ss pot 0 erv ed 
t I | bs r . 


velvety colour 





non-velutina with | 473 ait 
..M, ‘| without | 143 0,9 


| with 86 
_| without | 22 


| 
| 





velutina 1—3 
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TABLE 24. Type of growth, F.. (Enumerated **/;). 


—_—_——— ) 


V. 852! theor. | 





| 

| 
total | theor. | 

| 


theo- 
V. 851) theor. 


retical 


| i | 


| prostrate , 120 | 138 


main stem |V. 849 V. 850} theor. | 




















| 
| 
| 
82 | 81 | 147 | 142 | 293 | 308 | 642 | 679 | 
erect | 27 9] 4 5 | 15] 10 36 21 | 82 | 45 | 

total | 147 | 147 || 86 | 86 || 162 | 162 || 329 | 329 || 724 | 724 | 



































tall hazel hedge. And as diffused light tends to render prostrate plants 
more upright (cf. TURESSON 1919) it is very likely that the shade here 
has caused several of the P;pip.p. plants to become upright. The 
apparent repulsion between the R gene and a p gene shown in Cross III 
cannot therefore be shown to exist here, more particularly as we have 
here further to reckon with one R gene more, which complicates the 
position to such a degree as to render the definite demonstration of « 
divergence impossible, save with an F, of about 10,000 specimens to 
work from. 


CROSS VII: 
tricolor, hortensis X tricolor, alba; 
Line 519 X Line 320; velutina 3 X white; 
A,A,A,A,A,A3;M1M,M.2M.M3Mz8S X a,a,a,a.a,a;M,M,M.M.M,M,S,S8,; 
both parents were RRIl. 


The crossing was carried out in both directions, but I had only 
F, in the direction noted. 61 F,-plants answered in respect of colour 
entirely to the F, of the previous cross, i. e. resembling a tricolor, 
violacea, but were nevertheless at certain seasons not a little velvety in 
colour. It answers most nearly to Pl. I, Fig. 8. The stem was coloured 
with anthocyanin, and the style had the spot. 

In F,, the segregation in regard to basal genes for red and violet 
colouring was discernible at once in the seedlings. As will be seen 
from Table 25, there was here an evident segregation of 63:1, so 
that we have to reckon with 3 basal genes in Viola; a feature which 
is altogether unique. It is, indeed, as far as I am aware, the first time 
polymery has ever been shown to exist in any organism with regard 
to the basal gene for colouring. This discovery also explains why the 
white Viola is so rare in a state of nature, since all 3 basal genes must 
be lacking to produce the white. I have only found this type once. 
It is also peculiar to find so high a degree of polymery in a plant 
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with so relatively low a chromosome number, and that, moreover, » 
‘prime figure. This seems to suggest that tricolor, with its 13 chromo- 
somes, is already tri-diploid, so that the basal figure is 3, and the 
figure 13 thus a derivative of a 12-chromosomed type, possibly arising 
through aberration. Perhaps, however, the polymery applies only to 
a single chromosome, which may have been reduplicated by one or 
more crossings. 

All the green-stemmed plants had white flowers, all those with 
stems tinged by anthocyanin yielding violet-coloured flowers, some 
velvety, others not. The velvety colouring showed the same three 
stages as in the foregoing cross: velutina 1, -2 and -3 (see p.. 28). 
The F,-types are shown in PI. I between the two parents Figs. 5—9. 
Fig. 13 shows a pho- 
tograph of the types, 
with alba in the cent- 
re. In the upper row, 
reading from left to 
right, are »violet, non- 
velutina», and-velutina 
1; the lower row has 
velutina 2 and velu- 
tina 3. 

In Crosses VI and 
VIII the type M;m, 
mas : : (= F,) could be asso- 
Se can: eet ath a it 

alba; lower: velutina 2 and velutina 3. degree of certainty 

with the non-velutina 

M;M;; this, however, could not be done here. There were all possible 
degrees of transition from the very slightly velvety to velutina 1 
(. . Mzm;m;), Pl. I, Fig. 7. This is presumably connected with a 
cryptomeric segregation in regard to the number of basal genes present, 
which in the coloured types vary from 1—6. Velutina 3, i. e. tricolor, 
hortensis, is still the easiest type to distinguish with certainty, but 
occurs only in very small numbers. Table 27 shows the segregation. 
Taking under one head the hardly distinguishable groups »trace of 
velvet» (on upper petals), »velutina 1» and »velutina 2», the number 
found agrees fairly well with the calculated figure. In order to keep 
the numerical proportions within reasonable limits, the calculation in 
Table 27 has been made in proportion to the 628 coloured specimens. 
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Table 28, on the other hand, is from calculations in which all 7 genes 


are considered. 


The style spot segregated 3: 1, without any demonstrable linkage, 
as will be seen from Tables 26, 28 and 29. 


Segregations in Cross VII: 






















































































































































































TABLE 25. The basal genes, F,. TABLE 26. The style spot, F2. 
colouring of | obser- | calcu- sttiie style spot obser- | calcu- santa | 
stem ved lated | ved lated 
| | 
anthocyanous, 628 625,1 63 | with spot 479 476,3 3 
' green 7 9,9 | without spot | 156 158,7 1 
a total | 635 | 635 | 64 | | total | 635 | 635 | 4 | 
TABLE 27. The flowering colours, F%. 
einen — colou- E = biotypes obser- | calculated (on wei 
ring = ved 628) 
| 
| non velutina| 8 | A....M,M,......... | 147 157,0 + 10,9 | 16 
colou- trace of velvet ee 260 314,0 | 32 
red | velutina 1 7 | 4... oy ...... 138/470 |117,8/461,2 + 11,1! 12547 
velutina 2 6 | AM,m,m,m,m, ... | 72) 29,4 3 
velutina 3 5 | Amym,ym,m,m,m,}| 11 9,8 + 3,1 1 
green alba 9 | a,a,a,a,a,q, ...... Deu see Table 25 | — 
total | 635 628 64 
TABLE 28. Style spot and all the flowering colours, F;. 
biotypes flower colouring | style spot | observed |calculated| ratio 
— ee non-velutina with 105 117,2 3024 
without 42 39,1 1008 
ae trace of velvet with 359 344,3 | 8883 
+A..M,m,m,...... + velutina 1 
+AM,m,m,m,m, + velutina 2 without 110} 1147 2961 
A -— ina 3 with 10 7,8 189 
mmmm,m,m, velutina aitiues 1 24 63 
with 5 7,5 192 
A,,0,0,0,0, ......... alba wiles 9 2s 64 
total | 635 | 635 16384 
3 


Hereditas VIII. 
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TABLE 29. Style spot and M, alone, F3. 








biotypes flower colouring |style spot! observed calculated ratio 





non-velutina with | 105 
without | 42 





with 369 
without 112 


total | 628 


velutina 




















CROSS VIII: 
tricolor, lutea X tricolor, hortensis; 
Line 511 X Line 519; yellow X velutina 3; 
M.M,M.M.M;M,LL X mm,m.m.m,mall; 
both parents were A,A,A.A2R,R,ss. 


The crossing was carried out in both directions, but I had only 
F, in the direction noted. F, did not altogether resemble the ordinary 
pale violet F,; type in colour. The lower petal was yellower, only with 
a narrow pale mauve border at the bottom, and the two upper petals 
were a deeper mauve than usual (Pl. I, Fig. 32). Occasionally, the 
two upper petals of F,; were somewhat velvety. There were 17 F;- 
plants in all. 

In F., a motley variety of types appeared, and it was evident 
that the yellow colouring on the lower petal was highly predominant, 
more so than in F, of tricolor, violacea X tricolor, lutea, which was 
also to be expected from the pronounced yellow of F,;. Though many 
of the types were so nearly alike that it was impossible to distinguish 
them with certainty, there were nevertheless certain types which could 
with a very fair degree of certainty be distinguished from the rest, 
and I availed myself of this in making the count. This sowing was the 
first of the hortensis crosses to be counted. At the time when the count 
was made, I had no theory or opinion whatever as to what curious 
combination of genes contributed to these complicated segregations, 
and the separation into groups is therefore not made quite in the 
same way for the three hortensis crosses, but arranged from a general 
idea as to which types could be distinguished with a fair degree of 
certainty in each individual cross. And finally, where any types 
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appeared in the count to be less well defined, this was noted in the 
record immediately after the general description of the types. 

Pl. I, Figs. 25—33 show the principal F, types between the two 
parent types. Figs. 29—33 have yellow lower petal, Figs. 25—28 have 
not. Within each of these groups there are the four usual grades of 
velvety colouring, viz. from below upwards: »non-velutina», »velutina 
1>, »velutina 2» and »velutina 3». The types Figs. 33 and 32 merged 
gradually into each other, as also 30 and 29 (velutina 2 and -3 with 
yellow lower petal) and Figs. 27 and 26 (= velutina 1 and -2 without 


Fig. 14. Flowers of tricolor, lutea x hortensis, F,; see text; 
(panchromatic film). 


the yellow). Fig. 29 is = tricolor, violacea, Fig. 33 = tricolor, lutea 
and Fig. 25 = tricolor, hortensis, Line 519. The photograph Fig. 14 
(panchromatic film) shows in the upper row the types with yellow 
lower petal, viz. from left to right: yellow, F, type, velutina 1, and 
presumably velutina 2. In the lower row are the violet, not yellow 
types, similarly from left to right: violet (non-velutina), velutina 1, 
velutina 2 and velutina 3 — i. e. in the same sequence as Table 30. 

Tables 30—32 give a survey of the segregations. The figures 
found agree with the calculated values as well as could be expected 
with these types, which are not sharply defined one from the other, 
and are subject to much non-hereditary modification. 
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There are several points to be noted about this cross: 

1) The gene L for yellow here acts very dominantly, and is treated 
as such (Table 31). It is not full dominant, however, as we find 
for instance, the presumable heterozygotes Pl. I, Fig. 32 with a faint 
mauve border in the lower petal. Evidently then, the three modifying 
genes also modify the yellow colouring to a certain extent, and render 
it paler, so that on the other hand, types lacking some of the modifying 
M genes also have the yellow colouring enhanced. The »velutina 
yellow» in particular are of a very intense yellow. 


Segregations in Cross VIII: 
TABLE 30. All the flowering colours, F:. 











































































































lower ate 1| 5 | ob- | calcu- : 
seen the velvety colour Fig. biotypes | sine | tne ratio 
| 
non- |=lutea| 33 | LL....M, ............| 82 96 
velutina|=F, | 32 Tn a 193}288 - 
bright : l _ 
yellow velutina 1 | a | LL m,............| & 72 36 
| velutina 2+3 29 +. 30) L * )mmmgm, 19 24 12 
| | mm, 
| non | violet | DG icc 100 =| :96 48 | 
ivelutina | | | | 
violet d | M, Nl 
velutina 1+ 2 |27 + 26) U1 mem,) ... | 36 30 15 
velutina 3 | 25 | limym,mm,m,m, ...| 3 2 1 
or total [512 {512 | 256 
TABLE 31. The L-gene, F:. TABLE 32. The M;-gene, Fs. 

i fi | 
lower bio- a caleul- ti anal bio- | ob- caleut- ra-| 
petal | types ated |"*1° — types served) ated | tio, 
yellow | L...... 373 | 384 | 3 non-velutina | M, ¥ 388 | 384 | 3 | 
violet | U...... 139 | 128 | 1 velutina |m,m,| 124 | 128 | 1 | 

total | 512 | 512 | 4 | total | 512 | 512 | 4 | 














2) LL is, it is true, epistatic over M;, but not over m;m;. As 
regards the upper petals, we must doubtless regard the entire series, 
M;, Mo, M; and L (and W) as a series of bleaching genes, the most 
powerful being M;. When this is present, LL can further bleach the 
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upper petals to a yellowish white. As regards the lower petal, LL 
is evidently capable of suppressing the velvety colouring to a certain 
extent. LLm,m,m.m.m;m, (velutina 3) has not the velvety border 
(Pl. I, Fig. 29). 

3) An interesting feature is the fact that the famous old pansy 
»Lady Bath» raised by WHEELER in 1834, figured and described by 
WITTROCK 1896, p. 20—21, the type shown in J. STuRM 1802, 1. Abth. 
Heft 11, and that shown in NEES VON ESCHENBECK 1828 II, tab. 387 
can all be identified in regard to colouring, as being m,m,m.m.m,;m;,LL 
= »yellow, velutina 3», my Pl. I, Fig. 29. This combination of colours 
is the true tricolor from which the name is taken. The plant shown 
in Flora Danica IV, tab. 623 (1777), on the other hand, is . . M.m,m,ll 
= »violet, velutina 1» (my Pl. I, Fig. 27) while the old garden type 
Jacea trinitatis hortensis flore purpureo, figured in 1742 by WEINMANN 
(WiTTROCK 1896, p. 15, Fig. 9) can be identified as m;m,m.m.m,m,ll 
= »violet, velutina 3», my Pl. I, Fig. 25. All these old illustrations show 
pure tricolor types with no trace of crossing with V. lutea Hups., and 
answer to the assortment found in the old garden whence Line 519 
was procured. 

4) The type »violet, velutina 3», m,m,m.m,m,m,ll = tricolor, 
hortensis was in cross VIII only reproduced in the ratio of 1 : 255, as 
there were found to be 3 velvet bordered : 509 without velvet border 
(calculated 2: 510). That is to say, tricolor, hortensis lacks four genes 
which tricolor, lutea, possesses. This was a surprising result, as I had 
expected, prior to the crossing, to find the dark colouring in hortensis 
dominating, but the type »velutina 3» was so easily recognisable that 
no mistake was possible. 


SURVEY OF THE TRICOLOR CROSSES MADE. 


Crosses III—VIII are an instance of the great advantages offered 
by the diallel method also when applied to ordinary genetic investiga- 
tions with qualitative differences between the types. A number of 
types crossed in all possible directions affords far more definite points 
to work on, and the analysis is far more thorough than by chance 
crossings. Properly speaking, it should be simply a matter of course that 
crossings made for scientific purposes ought always to be carried out 
in this manner. There are naturally certain difficulties involved by 
the use of this method beyond those attaching the more casual 
forms of crossing. It is a well known fact that the fewer data one 
has in the experiments the easier it is to explain the results. I have 
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myself had to reckon with one of these difficulties in the diallel. It 
was the coloured style spot which was the source of trouble. The 
segregations taken separately were easy enough to explain, occurring 
as they did in the ratio of 3: 1 or 9: 7, which could be met by assuming 
that the different F, had the formula SsKK or SsKk respectively. But 
when it came to distributing the genes among the four parent types, 
difficulties at once arose, for however they might be distributed, they 
would not give the results actually produced by the segregations. The 
accompanying diagram shows the diallel with number of the parent 
plants indicated: 














without spot with spot 
ssKK S,S,(KK) 
y ae y M4 aa 
| Line 519 Looms at Ei a | Line 320 
— 519.» v.38 
V. 519—1 V. 514-2 
VI | 3:1 3:1] 1V 
V. 516—5 ~ Withoap : SM; V.511—1 
instant Spot 














; =H S 
: | SES | = 
| Line 322 lV.516—2 v V.5l1—1 | Line 511 


SSKK sskk 
with spot without spot 


It should be noted that the lines were altogether constant also as 
regards the spot. 

Cross V (Line 322 * Line 511) required the difference of two 
complementary genes. As Line 322 has the spot, it must possess both 
these genes, i. e. must be SSKK. Line 511, which has no spot, can 
then have only one formula, viz. sskk. This gives a segregation 
of 9:7. 

Line 320 has the spot, and should therefore possess both genes. 
Cross IV with Line 511 should segregate 9:7. As will be seen, how- 
ever, the actual result was 3:1. This difficulty appears insuperable. 
The same individual of V.511 was used for all the crossings, and it is 
in reality quite impossible to reconcile the two ratios in Cross IV and 
Cross V unless we assume that the spot gene which Line 320 possesses 
is another, let us call it S,, which does not require the complementary 
gene in order to produce the spot. This must, furthermore, be allelo- 
morphous to S, as we should otherwise, in Cross III, have had a 
segregation of some plants without the spot, which was not the 


case. 
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None of the other crosses present any difficulty. Line 519 must 
be ssKK, which in Cross VI gives the segregation found, viz. 3: 1. 

Segregation also took place in respect of size of leaf and size of 
flowers; these points, however, were not subjected to further in- 
vestigation. 

All the tricolor lines employed had 13 chromosomes, and as the 
segregations appear to take place without irregularity of any kind, 
I have not gone further into the cytology of the bastard plants. I 
have, however, investigated F, of crosses I and V; reduction division 
here took place with the greatest regularity. There were 13 finely 
bivalent chromosomes, and the total picture resembled completely that 
in the homozygotic lines. 


IV. CROSSINGS BETWEEN DIFFERENT ARVENSIS LINES. 


There are no great morphological differences between the various 
arvensis lines grown in the open; at any rate, not such as could be 
useful in segregations. The shape of the leaves is a difficult character 
to work with, and requires a very great amount of work in the form 
of measurements etc. There remain then only the growth type and 
the coloured spot on the front of the style, which some few arvensis 
types possess. 


CROSS IX: 
Line 52 X Line 1 (»non-spot» X »spot»); 
ss(KK) X SS(KK). 
This crossing was effected in 1921. F, had the style spot. There 
was full dominance. F, segregated with complete regularity, as shown 
in Table 33. 














TABLE 33. 
| biotypes | phenotypes observed | calculated | ratio | 
| | : 
| Oe | with spot | 99 | a | 3 | 
| S$ ............ |Withoutspot 33 | 33 | 1 | 
j total| 132 | 132 | 4 | 





This segregation is perfectly clear, and answers exactly to the 
segregation of the spot gene in tricolor. 
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CROSS X: 
Type C (with style spot) X Line 52 (without spot). 

None of the types I have had under cultivation gave me more 
trouble than Type C, the crossings of which segregated in a manner 
hard to reconcile with the results of other crossings. 

The origin and appearance of the two types crossed are noted in the 
foregoing, p. 6: Type C, though derived from a very mixed popula- 
tion, nevertheless behaved from the very first as an altogether constant 
type in morphological respects; it was, indeed, the most characteri- 
stically constant of all I have had under cultivation. It was also con- 
stant in having 17 chromosomes (see Fig. 16) and regular in reduction 
division. The crossing revealed the fact that it was, in reality, a 
heterozygote to begin with, and that it was possible to isolate from it 
types which behaved differently in genetic respects. From the original 
plant in Tysinge Moor, some seeds were collected in 1918, after natural 
pollination. As the offspring, when sown out in 1919, proved perfectly 
constant, and as the type was, moreover, decidedly self-pollinating, 
three different plants were crossed with arvensis Line 52, which was 
also constant in regard to morphological characters, and regularly 17 
chromosomed (Fig. 17). The three plants of the spot type C were 
numbered V. 137, V.139 and V.142. To my surprise, it turned out 
that all F,-plants were without spot, and that the segregation in F, 
seemed to proceed either according to the formula 9 non-spot: 7 spot, 
or 3 non-spot:1 spot. »Non-spot» thus dominated over »spot». At 
the same time, however, it was found that in regard to all other spot 
types, Line 52 was recessive (cf. Cross IX). 

The crossing of Type C X Line 52 was therefore repeated in 1923, 
but with the same result: F, was without spot, and F, segregated in 
the ratio of abt. 9 non-spot : 7 spot. ’ 

The diagram in Fig. 15 shows the crossings made with arvensis 
Line 52 and the C type. The result of these may be briefly summed 
up as follows: 

1) Two different arvensis lines and five different tricolor lines, all 
having ‘the style spot, gave, when crossed with arvensis Line 52, an F; 
with style spot and in F, segregation in the ratio of 3 spot: 1 non-spot 
(see Tables 33, 66 and 85). The F, of Line 368 < Line 52, however, 
has not yet been sown out. 

2) Two different crosses of arvensis Type C (with style spot) with 
arvensis Line 52 (without spot) and one with tricolor, hortensis (non- 
spot) made in four different years, all gave F,; without spot, while F, 
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segregated, some 9 non-spot: 7 spot, others 3 non-spot: 1 spot (see 


Tables 36—39 and p. 113). 
3) A cross between Type C and Line 3, in which both the initial 


Line 368 


21 Line 198 
3 tric, lut 


V 


Line 511 


i tric, lut 
Line 52 XIV 


~ J Nes a. 




















ei 
uae A Line 3 
3:1 tric, ce 
Ww 
V.260 V.519 aN 
a tric,hort Line 322 
WU - marit,rosea 
constant ‘AN 
XII tric, ves Line fs 
tric, viol 


arvensis type 
Ws with style spot C) 
—_ without style spot /\ tricolor type 


[] F1 species hybrid 


Fig. 15. Diagram showing various crossings with Type C and Line 52, (The parent 

types are drawn largest. The small circles and squares show whether F, had spot 

or not, thus indicating the dominance. Roman figures show the number of the 

cross when here considered. Arabic numerals attached to the F, signs denote the 
segregation values for F,). 


types had the style spot, gave all F, as well as all F.-plants with 
style spot. 

The only possible explanation covering all these features is to 
suppose that: 
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1) The spot gene found in Type C is not identical with S or with S, 
or with any other spot gene to be found in the other types crosse«| 
with Line 52. It may be called S,. 

2) Both Line 52 and tricolor, hortensis V.260 possess two in- 
hibiting genes with specific effect in regard to S, but not with regard 
to any of the other spot genes. These 2 genes, which must both be 
present in order to suppress S,, may be called H and I. Line 52 on 
ihe other hand, possesses no spot gene, and is therefore s.s.HHI]I. 

3) Type C is homozygotic S.S,hh and therefore constant as regards 
the style spot. In respect of the other inhibiting gene, the type was 
originally heterozygotic, 


V.137 being S.S,AhAIT, 
V. 139 » §.S,hhii, and 
y. 142 » S.S.hhili. 


On crossing with Line 52, then, we obtained the F, types S.s,HAllI and 
S.s,Hhli (in the case of V. 142, F, was a mixed population consisting 
of both these types). Owing to the presence of H and IJ, the spot is 
lacking in both these F, types. 

S.s,Hhli will then segregate in the ratio of 43 non-spot (HI + s,s.) 
:21 spot (S.Al + S.Hi+ S.hi). This differs somewhat from 9:7, 
which would give 36: 28. 

S.s,Hhll will segregate in the ratio of 13 non-spot (HI + s,s.) : 3 
spot (SAI). This lies in the vicinity of 3:1 (= 12: 4). 

As chromosome irregularities were found in the hybrid, these may 
well be supposed to be responsible for the expected proportions being 
here camouflaged as 9:7 and 3:1. If, occasionally, a chromosome 
with one of the inhibiting genes for the style spot should be detached, 
this would in itself give too many F;,-plants with spot. It has been 
found that elimination of chromosomes in the F, of this cross not in- 
frequently occurs. 

During the years 19241—25, I had, as will be seen from Tables 
34 and 35, 226 F.-plants of this cross under cultivation, and all these 
were without style spot. Tables 36—39 show the segregation in the 
different F,. As will be seen, they are astonishingly like 3:1 and 9:7 
segregations, but they are nevertheless calculated according to the ratios 
of 13:3 and 43: 21. 

V. 390 in Table 38 shows particularly marked divergence, but the 
total number is small, and the chromosome disturbance may have been 
particularly great in the mother plant. There is in any case no question 
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of a 13: 3 segregation. 


43 





In Table 36, and half of 38, it must be a 13:3 


segregation, in Tables 37 and 39 and half of 38, on the other hand, 


a 43: 21 segregation. 


TABLE 34. »Spot» X »non- 
spot», F,. 


TABLE 35. »Non-spot» X »spot», 
F,. 





| sowing cross 


F,-plants 


| number of 


. — of 
sowing | 


| F,-plants | 





|V.1s7xXL.562 | @ 
| V.139xL.52 | 70 
| V.637—2L.52| 14 
| V.702 | V.6837-3XL.52| 6 
| V.858 | V.669—1 x L.52| 39 
| total | 154 


V. 270 
V. 271 
V. 701 








TABLE 36. V. 137 X Line 52, Fz. 
S.S.Ahli X s.s.HH Il. 
(Sown from 5 F,-plants.) 


ioe xX V.142 28 
L. 52 & V. 637—2 13 
Woe V-669 | _3t 

total | 72 








TABLE 37. V.139 X Line 52, F:. 
S.S,hhti X s.s,.HHIl. 
(Sown from 5 F,-plants.) 








| style | ob- 
| spot served 


| 


calcul- 


biotypes nuit 


| | 
ob- jcalcul-| ra-) 


served ated |tio | 
| 


style 


biotypes nan 





| ss+ HI... | without 75 | 87,8 
with | 33 | 20.2 
total | 108 | 108 














Line 52 X V. 142, F:; s.ssHHI X S.S:hhili. 


ss + HI......| without; 55 | 63,8 (43) 
si thi with | 40 | 31,2 /21| 
| \Hii | a 
total | 95 | 95 61 | 








(Sown from 


7 F,-plants.) 








calcul- 
ated 





| 
| 


| | 
without | 133 | 
| 

















7 
with | 14/ 49/33] 82| 65 | 
total | 21 | 112 | 86 


| 
| 
| 
| 





198 | 198 | 64 || 











The most important test of the correctness of the theory, however, 
is the behaviour of F;. Table 40 shows: 1) the segregation values which 
can occur in F, (the two uppermost lines) and 2) the number of F,- 
plants which will exhibit these segregation results both in the offspring 
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TABLE 39. V.637 (= V. 142 self-pollinated) X Line 52 and reci- 
procally, F,. S.S:hhii X s2.s,.HHI1. 








oo = 


V. 699—1 V.701—1 
calcul- 


ated 


no. of V. 702—1 


F,-plant 


calcul- 
ated 


calcul- 
ated 


V. 853 





| V. 854 


no. of sowing 





| 
678 | 784,8 
490 | 383,2 
11168 |1168 


87,3 
42,7 
| 130 


370,2 
180, 


| 551 


305 
246 


551 


327,2 | 
159,8 
| 487 


299 
188 


487 


without spot 
with spot 


total 









































TABLE 40. Types of segregation expected in F3. 


without spot 
with spot 


ratio of seg- 


bee en eden on total | 
regation in F, | 





from Cross 


number of F, 
individuals 


19 





S,8,Hhli 


64 | 





showing this 
segregation 








from Cross | 


S,s,HHIi | 











16 





TABLE 41. 


F, of Line 52 X V. 142. 








S,s,Hhli 


S,s,HHIi unknown 





origin 


without sp. 


without sp. 


without sp. 
with sp. 


V. 394—2 
with sp. 
without sp. 


Nl 


with sp. 





sowing 








V. 626 | V. 624 





| | 
V. 629 | V. 627 | 








without spot 
® | with spot 








— 


227 40 | 
64 | 108 | 


34 
55 








total | 


84 | 157 | 


158 


| 291 | 148 | 


89 | 








“supposed F,-type|_ 


| | 


| —_|SsHHIi Sshhii SsHHii| 


from 43:21 (third line) and in offspring from the 13:3 segregation 
As will be seen, we should then, theoretically, be able 
to find among the F;-sowings, numerous different segregation values; 
owing to chromosome irregularities, however, we cannot expect to find 
43 : 21 easily distinguishable from 9:7, while 13:3 again will not be 


(fourth line). 


easily distinguishable from 3: 1. 


There 


is, however, one _parti- 


cular segregation type which will be easily distinguished from all the 





— le 
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TABLE 42. F, of all the crosses Type C X Line 52 calculated to allow 
for an H-gene elimination of abt. 29 %, viz. n= 1,4. 


oy een 


| | mane i 

| Icul | y 
| ie eee | Aeewwne calculated ieee type) 
| 
| 
| 








type of 
segregation for n= 1,4 | 


of segregation| 





without 
with 612 611,3 


| total | 1461 | 
| | : | 
without | 228 | 690 | 
| with | 99 | 310 | 
total = 322 2 | 100 


41,8 
100 





| 
| 819 | 8197 | 582 | 
| | | 




















TABLE 43. Type of growth, F:, V. 853—V. 855. 








main stem observed | calculated | ratio 





297 
total | 1168 


| 
| 
prostrate-ascending ......... | 
totally upright ... | 














rest, and that is the ratio of 3 spot: 1 non-spot; and it is, moreover, 
an altogether peculiar state of things, to find the recessive type from 
an F, not constant, but apparently in F; again segregating the domi- 
nant one. This type of segregation should indeed, among the offspring 
of the 43 : 21 segregation, be found in 14 out of 64 F;-sowings, and twice 
as frequently as the constant spot type. As shown in Table 41, we 
found in reality among 6 selected F,-plants, 1 or possibly 2 segregating 
in the ratio of 3 spot to 1 without. All the F;-segregations originated 
from the cross 52 X 142 (Table 38). The selection of these particular 
plants for the F, was not by any means designed to elucidate the spot 
segregation, which was then taken to be an ordinary 9:7, but I was 
indeed surprised to find V.624 and V. 629 segregating plants without 
spot (Table 41). The segregation of V.624 was very clear, whereas 
the spot in the V.629 plants was often faint and indistinct; possibly 
one inhibiting gene may have been present here. In the offspring 
of V. 626, it should be noted, the spot individuals were also rather faintly 
marked. 

As already mentioned, it must be assumed that there is an occa- 
sional elimination of one chromosome with an inhibiting gene, e. g. H, 
which would result in an increase in the number of spot plants. This 
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would give a deviation from the expected figures, 43: 21. It is possible 
to calculate how many H genes must be eliminated in order that the 
expected segregations, 43:21 and 13:3, may answer to the values 
actually found; and, if the theory be correct, it must also be assumed 
that the elimination percentage in both kinds of segregation will prove 
to be the same. 

The calculation is based on the following argument: If, from a 
pollen mother cell, there be eliminated a chromosome with an H gene, 
there will at the same time be one gamete more without the H gene 
(i. e. with h). If there be eliminated so many chromosomes with the 
H gene that only 1/n of the original number remain, then also the 


n—1 
number of gametes with h will be increased by —~ If the ratio of 


H:h were originally 1:1, it will now be: 


We find that the value n=1,1 satisfies the requirements of the 
segregations. 
For on inserting these values in the arrangement of genes we 
obtain: 
for segregation 43: 21: 
non-spot _16n?+36n--9 73,26 1,39 58,2 96. 
spol 48n?=36n+9 52,8 1 41,8 %’ 
and for the segregation 13: 3: 
non-spot — 4n?+12n-+-3 21,64 2,23 69,0 #6 
spot =12n?=+12n+3 9,72 «©6181 % 
In Table 42, all F.-segregations of Type C X Line 52 are added to- 
gether, and the theoretically calculated values for n= 1,4 noted. As 
will be seen, the average value for gene elimination is the same in both 
kinds of segregation. The figures, indeed, agree surprisingly well, and 
this is perhaps to some slight extent a coincidence; for, as will be seen 
from Tables 36—39, the different sowings varied somewhat in the 
segregation results. Altogether, we must doubtless reckon with some 
such variation, when chromosome elimination takes place. These eli- 
minations evidently do not proceed with mathematical exactitude, as 
the state of nourishment of the pollen mother cells will to a certain 
extent affect the more or less regular course of the division. 








1 
The value n = 1,4 indicates that the gene H only remains in 1a of 
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the pollen mother cells; i. e. it is eliminated out in abt. 29 % of the 
pollen mother cells, which again is equivalent to the detachment of 1 
chromosome in every third to fourth pollen mother cell. Such detach- 
ments of chromosomes do take place, but the investigation of the F;- 
types is very difficult, as the chromosomes are not easy to stain, 
presumably owing to the poor state of nourishment of the pollen 









mother cells. 
It is a rather unique and peculiar feature, that so slight a marking 


as the style spot in V. tricolor and arvensis should be dependent on the 
co-operation of so many different genes — we must assume that there 
are at least 3 distinct spot genes (possibly allelomorphous), 1 comple- 
mentary gene for one of these (S) and 2 specific complementary in- 
hibiting genes for another of them (S.)._ KRISTOFFERSON, in his rese- 
arches, only discovered one out of the six. 

In regard to type of growth also, segregation was found. Type C 
was upright, and Line 2 prostrate, the tips of the stem, however, 
ascending. F, was ascending. In F, only V. 853—855 were counted. 
It was not altogether easy to distinguish the types, but reckoning 
>upright» as including only plants whose main axis was as upright as 
Type C (Fig. 3D in KRISTOFFERSON 1923) and not those with main 
stem only ascending like that of F;, the ratio then found was 3 prost- 
rate-ascending : 1 entirely upright, as shown in Table 43. Presumably, 
there can be no question of more than 1 of the genes for prostrate stem 
affecting the segregation. 

























The most interesting feature in the crossing of type C X Line 52, 
however, was that of some rather rare aberrations in regard to colour of 
the flowers. As a rule, the F,-plants, like the parent types and F;, had 
yellowish-white flowers, and the flowers themselves were small; there 
were, however, in F, some few aberrants which had coloured flowers, 
or large flowers, or both. In these, the colour in F; was as a rule 
restricted to a velutina spot of more or less extent towards the tip of 
the upper petals. These types did not occur in any definite numerical 
proportion; it looked, indeed, rather like a case of mutations. In the 
next generation, they did not segregate in any definite proportion, 
though it was possible gradually to isolate from them new types, con- 
stant in regard to the morphological characters, often with magnificent 
velvety colouring on the upper petals (PI. II, Figs. 3 and 4). And 
here it must be borne in mind that none of the initial types have 
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segregated such types by self-pollination during the seven years I have 
had them under cultivation. They remained altogether constant in 
every respect. In the first year in which I had F, of this cross under 


Figs. 16—24. The cytological features in the cross arvensis, Type C x Line 52 (x 1800). 
(het. = heterotypic; hom.=homotypic). — Fig. 16: Type C, heterotypic metaphase, 
17 bivalents; — 17: Line 52, diakinesis, 17 gemini; Fig. 18—21: Type C x Line 52 F:: 
18: two pollen mother cells, one very irregular in form, the other in het. meta- 
phase, 1 univalent is shown (x); — 19: het. metaphase in polar view with 151 + 41; 
— 20: hom. metaphase (17+ abt. 16+ 1 chromosomes); — 21: hom. metaphase, 
no chromosomes eliminated. n=17. — 22: V. 628—1 (velutina aberrant), het. 
anaphase, 2 x 16 chromosomes; — 23: V. 628—3 (non-velutina), hom. metaphase, n=17; 
24: Offspring of V. 628—1 (velutina aberrant), het. anaphase, 2n = 32 (the lighter 
chromosomes presumably univalent). 


cultivation, I did not make any record as to the number of aberrants 
in regard to size and colour of flowers, but I selected some of the 
aberrant types for self-pollination. The cytological investigations, 
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again, were unsuccessful during the first years, mainly owing to the 
fact that it was hard to stain the sections in such a manner as to show 
what took place both in F, and later generations. I could see, however, 
that there were occasionally isolated chromosomes in the plasm of the 
pollen mother cells. HEIDENHAIN’S hematoxylin method was the best, 
but most of the pollen mother cells remained dark, and could not be 
differentiated. The DELAFIELD method proved altogether unsuitable. 
For these types, the iodine gentian violet staining proved better, though 
still not good. Furthermore, the pollen sacs in some of the types 
were so short that there were not more than about 4 pollen mother 
cells in each. The result of the cytological investigation was as 
follows: 

1) A number of the pollen mother cells were very irregular in 
shape. They were very deficient in plasm, and appeared to become 
gradually absorbed in some way or other (Fig. 18). 

2) In F, there was not complete binding between the 17 chromo- 
somes from the different parents. At times there would be only 15 
bivalent + 4 univalent or slightly paired (Fig. 19). 

3) Irregularities in the binding lead to the occasional elimination 
of a chromosome (Fig. 20). It is presumably as a rule the chromosome 
which is the bearer of the inhibiting gene H for the style spot, (p. 45) 
though it may on rare occasions be the chromosome bearing the modi- 
fying gene M; mentioned under tricolor, p. 13. In most cases, however, 
no elimination of chromosomes takes place (Fig. 21). 

4) One of the handsomest and most peculiar aberrants, entirely 
constant in respect of morphological characters, is V. 773, the flower 
of which is shown in PI. II, Fig. 3. This has only 16 chromosomes 
haploid (2n= 32). I counted 14 bivalent and. 4 univalent in the 
heterotypical anaphase (Fig. 24). The pollen mother cells are not parti- 
cularly well nourished, but there does not appear to be any further 
chromosome elimination in this type. 

There can, then, hardly be any doubt that the occurrence of these 
highly aberrant types is due to elimination of chromosomes with in- 
hibiting or modifying genes, which are so abundant in Viola. The 
types must then be regarded as aberrants (WINGE 1924, p. 256) and not 
as mutants. They correspond, indeed, really to the aberrants found 
by WINGE in Triticum, as we have here likewise the loss of a chromo- 
some; in contrast to Triticum, however, we may in Viola also find the 
type lacking two chromosomes in the somatic number. In Datura 


(BLAKESLEE 1922), Nicotiana (R. E. CLAUSEN and GOODSPEED 1924), 
4 


Hereditas VIII. 
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and in Oenothera (BOEDIJN 1925), on the other hand, the aberranis 
have one chromosome more than the type. 

Tables 44—47 show the segregations in which these types, pre- 
sumably all aberrants, occurred. Unfortunately, there are no figures 
from the original F,. In the large F., Tables 39 and 44, on the other 
hand, I have counted the number of aberrant types which occurred, 
as was done with F; and F, of the first crosses. Here, they were in 
many cases far more frequent than in F;. From table 44 it appears: 














Fig. 25. Upper row: arvensis, Line 52 and arvensis, Type C; 
lower row: aberrants from the cross between these (see expla- 
nation in text). 


1) that the number of aberrant types in proportion to the normal 
ones fluctuates somewhat in the different sowings (no Mendelian 
proportion ); 

2) that the aberrants include comparatively many with the style 
spot. (It is possible that one of the inhibiting genes for the spot is 
located in the same chromosome as MM.) 

Table 45 gives the results of 7 F,-sowings, of which 4 were from 
normal plants M;M,LLWW. Of these, two (V. 623 and V. 625) yielded 
no aberrants, while two others (V. 624 and V. 626) produced a number 
of aberrants with faint velvety spot just at the tip of the upper petals. 
The velvety spot was not present in all the flowers of these plants, 
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which were presumably of the formula M,;m;. In V.624, among the 
139 normals in flower colouring, there were 11 with spurs on the side 
petals (»pelories») as found also in the crossings of arvensis X tricolor. 
Presumably, these 11 had lost another chromosome. 

V. 628 and V. 629 were derived from plants of V. 394, which had 
a small velvety spot on the upper petals, and was thus presumably 
M.,m;. In these two sowings, there were a number of plants with very 
large velvety spot, answering thus far to . . M.m,;m, in the tricolor 
crossings. Half the specimens had a velvet spot of more or less extent, 
and there was great variation in the size of the spot itself, some indi- 
viduals (heterozygotes) having only a very faint indication of it in some 
of the flowers. Whether all the heterozygotes exhibited the velvet spot 
is therefore perhaps open to question. In V. 628, there was also segrega- 
tion in regard to size of the flowers, and there were 52 plants with 
large flowers, i. e. with the petals larger than the sepals. Table 46 
shows this special segregation. All the plants had larger flowers than 
those of arvensis. It was characteristic that most of the plants, which 
had upper petals almost entirely velvety (i. e: presumably . . M.m;m;- 
plants), also had large flowers. The photo in Fig. 25 shows in the 
upper row the parent types, from left to right, Line 52 and Type C 
respectively. In the lower row are shown 5 types from V. 628. On the 
extreme léft is an intermediate, yellowish-white type. A plant such 
as this, V.628—3 had n= 17 and was fairly normal in its divisions 
(Fig. 23) whereas the two farthest to the right were from V.628—1 
which, as will be seen, had a very large velvet spot; this type has only 
16 chromosomes (Fig. 22). No. 3 from the left has only a faint indica- 
tion of velvet spot on one petal, and is presumably M;m;. V.628—1 
yielded in F, only 5 plants, but they were altogether alike: large- 
flowered and decidedly velutina. Fig. 3, Pl. II was painted from one 
of these very plants. Fig. 24, in the text, shows the heterotypical ana- 
phase of an F,-plant 2n=32. In F;, on the other hand, I had 50 
plants all resembling the previous generation. A peculiar feature is the 
pronounced seasonal modification of the flower colouring. In the early 
summer of 1925 all the 50 plants had magnificent velvety purple petals 
as shown in the figures, but in July, which was very dry and hot, the 
velvet disappeared entirely, so that the plants were exactly like arvensis 
in regard to colouring. In September, the colour reappeared in all the 
plants. It is evidently the L and W genes which thus cause the plants 
to lose their colouring altogether in midsummer. Another F,4-sowing 
was raised from V.628—2, likewise a large-flowered type with large 
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There were only 9 plants in this sowing, but ai! 
A third F;-plant was V. 628—: 


velvety purple spot. 
entirely resembled the mother plant. 


Aberrants in the Crosses Type C X Line 52. 
TABLE 44. Aberrants in F, of V.637 * Line 52. 
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TABLE 45. Aberrants in F; of Line 52 X V. 142. 








V. 390 | Vv. 394 | V. 396 
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TABLE 47. V.627 (F;) : flower 


colour. 


TABLE 46. V. 628 (F;) : size and 
colour of flowers. 
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which was intermediate, with yellowish-white flowers, non-velutina. 
It had n=17 (Fig. 23). F, from this consisted of 19 plants, all with 
rather small flowers, yellowish white. 

The seventh F;-sowing, V. 630, from Table 45, was from an F.- 
plant with large velvet spot on the upper petals. It was perhaps m;m;, 
as the seven plants without velvety spot in F; are undoubtedly due to 
phenotypical modification. 

An aberrant of an altogether different type was a plant of V. 393. 
Its petals were not velvety, but pale violet or mauve, and the flowers, 
moreover, were extremely small. It was from this plant that the F;- 
sowing V.627 was produced. Table 47 shows the segregation for 
flower colouring in this sowing. All plants in F; had very small flowers. 
Reduction division took place at a very early stage, the pollen sacs 
were extremely small, with only 3 to 4 pollen mother cells, these being 
in an unusually poor condition of nourishment and therefore very 
difficult to stain. Despite oft-repeated attempts, it was found impossible 
to determine the chromosome number. The F:-plant V.393—1 must 
presumably have been of the formula M;,M,llWw, as there were no 
yellow in F; and no velutina. The L gene must thus have been lost 
both in the pollen mother cell and in the egg cell, from which this 
plant was first raised, and in addition, the W gene must have been 
eliminated in one of them. (Generally, it is not easy to discover when 
an L gene is eliminated in an arvensis, as the effect of the W gene 
covers both yellow and violet colouring.) The count must only be 
regarded as an attempt at distinguishing the three types segregated one 
from another. In point of fact they partly overlapped. Most distinct 
was the violet type, which should presumably be constant. And this 
it undoubtedly was. Three self-pollinated violet plants yielded 8,3 and 
8 F,-plants respectively, all with small, violet flowers. This type is 
shown in PI. II, Fig. 4. These plants are very far from prolific, giving 
only two to three seeds in each capsule. 

Finally, in V. 395, a large-flowered, yellowish white F.-plant was 
observed. This must have discarded an inhibiting gene for size of 
flowers, but not for colour. I had no F; from this plant. It does not 
seem then, as if it were always the same aberration which takes place. 

Theoretically, it is very interesting to find two different arvensis 
varieties, geographically only about ten kilometres distant, so speci- 
fically unlike that their chromosomes cannot all conjugate, and crossing 
of two such varieties can, by aberration, produce new types with new 
characters and a lower chromosome number. This seems rather to 
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hint that species formation may perhaps occasionally take place in this 
manner, since we have, in many genera, species with aberrant chro- 
mosome number, 1 above or 1 below the cardinal numbers. V. arvensis 
itself has an aberrant chromosome number of this sort, 1 lower than 18, 
which is found in a very closely related species V. Kitaibeliana ROEM. 
et SCHULT. It is not impossible, however, that Type C may, by previous 
crossing with tricolor, have exchanged some of its original chromoso- 
mes for others belonging to tricolor; this would explain the incomplete 
conjugation between the chromosomes of Type C and the chromosomes 
of Line 52. 

Two of JORDAN’S species, V. segetalis JORD. and V. gracilescens 
JORD. (JORDAN 1846, Pl. IB and Pl. IIB) seem to be arvensis types 
which have lost the M; gene, like the aberrants just mentioned. It is 
very probable that they may have been formed by a similar process. — 
V. arvensis subsp. curtisepala W1TTR. from Gothland (WITTROCK 1897, 
p. 87, tab. XII, Fig. 201) agrees even more closely with my PI. II, Fig. 3. 
The one might be a copy of the other. It would be interesting to 
ascertain whether this Gothland type also has 16 chromosomes. The 
V. arvensis var. gotlandica W1TTR., shown in WITTROCK’Ss PI. X, Figs. 
' 149—50, also corresponds to aberrants arising in the arvensis crossing, 
though they may also be types segregated by crossing with tricolor. 
According to WITTROCK, it would seem that the velutina type must be 
rather widely distributed in Gothland. 


V. CROSSINGS BETWEEN V. ARVENSIS AND TRICOLOR. 


My first crossings of arvensis with tricolor were made in 1919; 
unfortunately however, I had used for these a type of arvensis and a 
type of tricolor which were not constant in caryological respects, having 
several unpaired chromosomes, and consequently, very irregular divi- 
sions. In regard to morphological characters, however, the arvensis 
type in question was perfectly constant, and the tricolor type also con- 
stant in essentials. Either one or the other of these was used in most of 
the crossings, which were thus rendered useless. In many of these 
cases, F, was highly polymorphous, while reciprocal crossings also in 
two cases gave different results. The F,-plants of the same cross also 
gave, after self-pollination, widely dissimilar segregations in F,. I had 
therefore only one cross left, made between plants which had proved 
constant after self-pollination, and also, on cytological investigation, 
exhibited entire regularity in divisions, the tricolor line having 13 and 
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the arvensis 17 chromosomes, all bivalent. This was a cross between 
tricolor, typica Line 3 and arvensis, typica Line 52. Unfortunately, I 
obtained only 4 F,-plants of this cross. They stood in the Botanical 
Gardens, in flower pots, and were therefore not particularly strongly 
developed. Inter alia, I-did not succeed in fixing the buds at suitable 
stages from more than one plant, and this, as it happened, afterwards 
turned out to be one differing widely from the ordinary F,-plants in 
heterotypical division, with doubling of some of the chromosomes, as 
already described in a preliminary statement (CLAUSEN 1924). This 
plant, and its offspring, will be dealt with in the next chapter. 

The hybrid plants are especially fertile. No essential reduction 
of the degree of fertility is apparent after crossing, though we find, 
for instance, the pollen mother cells evidently extremely ill nourished. 
The fertility is perhaps connected with the high degree of polymery in 
these two Viola species. The genes of vital importance have presumably 
been reduplicated so many times that it requires a great number of 
individuals to segregate sterile or lethal types. 

A number of types were carried further to F,, and some to I, 
together with cytological investigations. 

With a view, however, to obtaining more material for cytological 
investigation of F,, and larger F,-segregations, as well as an analysis 
of the genes for colouring in arvensis, I made, in 1923, some crossings 
of arvensis Line 52 with 5 different tricolor types, which I had tested in 
the meantime for constancy in regard to morphological characters, and 
which were also constant in having 13 bivalent chromosomes with regular 
divisions. The 5 tricolor types were: 1) tricolor, typica (violacea), Line 
504, 2) tricolor, alba Line 320, 3) tricolor, lutea Line 511, 4) tricolor, 
maritima, rosea, Line 322 and 5) tricolor, hortensis, velutina 3, Line 519. 
The four last were the same which had been thoroughly analysed by 
diallel crossing, so that we have in reality a diallel crossing between 
five different types: i arvensis and 4 different tricolor. The 5 different 
F, of the species cross were cytologically investigated, and in 1925 
carried further to F,. In these different investigations it was found 
that arvensis contains at any rate the following genes (partly described 
under tricolor, p. 12—14): 

A;, Az and As, the three fundamental genes for violet and red, R, 
the reaction gene which changes the red to violet, probably both R, 
and R,. Furthermore, M,, M, and M3;, the three modifying genes for 
velutina, and L, the gene for bright yellow lower petal. All these geres 
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can be found in both species. There are, however, also some peculiar 
to arvensis, viz. the following: 

W, a »bleaching» gene, which inhibits the violet and the bright 
yellow, turning them yellowish white, the former with a mauve border. 

B, an inhibiting gene for the labellum under the stigma. V. tricolor 
has a labellum under the stigma (Fig. 134, p. 130). In arvensis, this is 
inhibited by a gene leaving only a slight indication of the labellum 
(Fig. 132). V. arvensis is BB, tricolor bb. 

F is an inhibiting gene for size of the flowers. Even though there 
may be size genes with positive effect, it is nevertheless evidently, as 
KRISTOFFERSON points out (1923), an inhibiting gene which mainly de- 
termines the segregation results. V. arvensis is FF, and therefore small- 
flowered, whereas tricolor is ff. The F-gene affects more particularly 
the proportion between size of petals and size of sepals, and should 
thus rather be regarded as an inhibiting gene for the petals alone. 

V. tricolor may possibly have one (or more) genes with positive 
effect in the direction of enlarging all parts of the flower. This gene 
I will call G. 

Summing up all this, the genetic formula for arvensis, Line 52 
may be written as follows: 

A,A,A;A,A3A;M,M,M.M.M;M;R,R,(R.R.)LLWWBBFFssHAIIP,P, pop, 
and presumably also gg. I have here also taken into consideration 
those genes whose existence has been demonstrated in arvensis 
arvensis crosses, mentioned in the previous chapter; arvensis evidently 
contains a greater number of dominant genes than tricolor. 

Besides these, we have also, in segregations of arvensis X tricolor, 
to reckon with a great number of genes which are very difficult to work 
with, partly because their effect is subject to modification to such an 
extraordinary degree, and partly because they would require very 
detailed measurements, which could not be carried out together with 
all the other investigations. We have for instance ségregations in 
regard to shape of the petals, narrow or broad; upper petals erect or 
spread; leaf characters: shape, size, colour, etc.; growth type: erect or 
prostrate stem, marked ramification at the surface of the soil or not 
(the cespitosa character as in the maritima variety); branched or non- 
branched honey streak, and many other characters. There are also, 
in very small numbers, some types lying entirely outside the ordinary 
Viola in appearance, and possibly due to aberration, as the loss of a 
chromosome bearing one or another gene in respect of which all Viola 
are otherwise homozygotic. It is here a question of the occurrence of 
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altogether new characters, not previously existing. Thus for instance 
the type »petaloid», shown in Fig. 27, Nos. 2 and 3 and PI. I, Figs. 21 
and 22. The two lateral sepals here become coloured, and petaloid. 
Another peculiar type has spurs not only on the lower petal but also 
on the lateral petals and at times also the upper petals; this type I have 
called »peloric>. It is shown in Fig. 27, Nos. 7 and 8, and PI. II, 
Figs. 23 and 24. When the lateral petals become spur-bearing, they 
assume an entirely different direction from the usual, pointing downwards 
as shown in PI. II, Fig. 23. These two last types are recessive, but 


Fig. 26. Normal flowers in F, of the species cross XIII (expla- 
nation in text). 


are modified to an extraordinary degree, especially the heterozygotes, 
so that it is impossible to make any positively certain enumeration. 

A third new type even more unpleasant to operate with is a sterile 
or at least semi-sterile type Fig. 58, p. 89 and 104, p. 114. It is low 
and densely bushy, with altogether aberrant leaves, generally entire, 
very stiff and fleshy. Often it does not flower at all, though some 
plants may at times produce a few flowers, but the quantity of pollen 
is extremely small, and numerous self-pollinations have to be made 
before a few seeds can be obtained. 

The occurrence of these new types with entirely new characters 
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differing from all other Viola types, is a phenomenon which recalls 
Lotsy’s Antirrhinum crosses (LOTsy 1916), and HERIBERT-NILSSON’S 
extravagant types in Salix crosses (HERIBERT-NILSSON 1918). In this 
connection it may be mentioned that there have also been segregated 
double Viola types which were cultivated in gardens during the eight- 
eenth century and after. The stamina in these are entirely or partially 
transformed into petals, and there are sometimes also surplus petals. 

The photos in Figs. 26—28 give a view of some of the types pro- 
duced in F,. Fig. 26 shows normal flowers, unfortunately the diffe- 
rence in colour cannot be seen. There are three horizontal rows of 


Fig. 27. Aberrant flowers in F, of species cross XIII: broad pe- 
tals, petaloid, velufina and peloric types (see text). 


flowers, the top row large flowered, the middle row intermediate and 
the bottom row small-flowered. In each row, the colours from left 
to right are: yellowish white, pale violet, violet and bright yellow. 
Fig. 27 shows special types. Nos. 1 and 2 in the upper row are 
flowers with broad petals (none of the initial plants in this case had 
such); Nos. 3 and 4 are two petaloid types, Nos. 5 and 6 (lower row) 
are velutina; No. 7 is both peloric and petaloid, and has five spur- 
bearing petaloid leaves in the flower, of which 2 are transformed 
sepals. No. 8 shows a peloric in side view, showing the spur on the 
lateral petal. Fig. 28 shows various types of stipules in F,.; in the 
upper row the pinnate, arvensis-like stipules, in the lower row the 
palmate, tricolor-like. On the extreme left are the most typically 
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arvensis- and tricolor-like forms; there is also, however, a great variety 
of types with foliaceous end lobe on the stipule both in the one row and 
the other. 

We have here, then, highly complicated segregations; the gene 
differences between the two species are many, and the combinations 
numerous. In counting, I used an arrangement of some 150—300 
different headings, according to the character of the segregation. The 
characters considered were size of flowers, colour of flowers, labellum, 
style spot and the extravagant types; petaloid, peloric and sterile. In 


Litt 





yd 


Fig. 28. Different types of stipules in F, of species cross XI 
(see text). 











order to get a general view of the whole, however, it is necessary here 
to consider each of these things separately. The position is further 
complicated by gene eliminations and other disturbances, presumably 
connected with chromosome irregularities, elimination of univalent 
chromosomes, doubling of univalent chromosomes and the like. In 
order to get a clear view of the genes it was necessary to include later 
generations, F; and F,, in which some of the irregularities disappear. 

Only in the case of the first cross, tricolor, Line 3 X arvensis, 
Line 52 had I these later generations, though I have several F,-segrega- 
tions. The diagram Fig. 103 on p. 103 gives a survey of the crosses 
in question; the signs used being the same as those in Fig. 17, p. 41. 
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By means of these crossings with different types, it was possible 
to analyse arvensis as to its content of genes affecting flower colouring, 
and to some extent also of other genes determining the species cha- 
racters employed in classification. To simplify this, I will first give 
a survey of the cytological conditions in F;, and then proceed to deal 
with F., F; and F, of Cross XI, both cytologically and genetically, 
which will give such an idea of the segregation that the other crosses 
will become understood without having recourse to F;. 


CYTOLOGICAL INVESTIGATION OF F,. 


As I have previously stated (1921 and 1922) V. tricolor has 13, 
and V. arvensis 17 haploid chromosomes. As no irregularities occur 
in the types here employed, all tricolor gametes must have 13, 
and all arvensis gametes 17 chromosomes. Figs. 29—31 show the 
reduction division in tricolor; Figs. 16 and 17, p. 48 showing the same 
for arvensis. In both cases, there are one or two fairly large chromo- 
somes, but as all possible intermediate sizes are found, down to the 
smaller ones, it is difficult to operate with the differences in size. 
Moreover, the chromosomes are not always quite spherical, the large 
ones at any rate being often an irregularly rounded tetrahedron, and 
the same chromosome, viewed from different sides, will often appear 
somewhat different in size. The pollen mother cells of the pure species 
can be stained without difficulty both by DELAFIELD’s and by HEIDEN- 
HAIN’S hematoxylin. The cells in the same pollen sac are as a rule 
in the same stage. In the very transitory stages the cells at the tip of 
the pollen sac can at times be somewhat more advanced than those 
at the base. Good stages for counting are the heterotypical metaphase and 
the homotypical metaphase. The diakinesis is less suited to this purpose, 
though it does not present any particular difficulty in the pure species. 

The F, of the species cross is often very difficult to deal with 
cytologically. It is far less susceptible to staining than the initial types. 
Many of the pollen mother cells will, with the HEIDENHAIN method, 
turn an inky black, and cannot be differentiated at all. It works 
best when a small slice has been cut from the outside of the cell; it 
seems as if the stain could then more easily make its way out again. 
Apart from this, HEIDENHAIN’S iron alum hematoxylin gives good 
results in the F,;. DELAFIELD’S method, on the other hand, is less 
recommendable; the cytoplasm holds the stain too much, and the 
differentiation gives too slight a contrast to permit the tracing of the 
individual chromosomes. Another peculiarity often found in the hybrids 
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is that the pollen mother cells are not in the same stage of division. In 
some of the crosses, I have found, in the same pollen sac, diakinesis, he- 
terotypic and homotypic stages and tetrads, all indiscriminately mingled. 

There is often considerable difference between the pollen mother 
cells in point of size. The difference in size is doubtless due in most 
cases to the different contraction of the pollen mother cells on fixation, 
for in preparations fixed by the ZENCHER method, the pollen mother 
cells in one and the same pollen sac are always uniform in size, though 
the plasma on the other hand is in many cases very open in structure. 
Such plasma-deficient pollen mother cells will, when fixed by CARNOY’s 
fluid, contract very much. In the larger pollen mother cells, the 
divisions take place with greater regularity and accuracy than in the 
small ones, and they are also better for staining purposes. There 
can hardly be any doubt that it is the state of nourishment which 
makes the difference. There is evidently considerable disturbance in 
the physiology of the hybrids. We find many different types of these 
degenerate pollen mother cells, which often nevertheless make an 
attempt at division. They can be more or less crescent-shaped in 
transverse section (Fig. 32), more rarely assuming odd shapes such 
as in Fig. 34, where they look rather more like leeches than anything 
else. At times they are distinguished only by their small size, being 
altogether dwarfish (Fig. 33). These abnormal pollen mother cells 
have to a great extent disappeared in the homotypic division, or only 
very. faint traces of them will remain. Possibly they may be used 
as nutrition cells for the larger pollen mother cells, which are perhaps 
largely dependent on this for the power of completing their divisions. 
The pollen mother cells are not equally ill nourished in all flowers. 
This is evidently connected with the fact that the state of nourishment 
is not the same in all portions of the plant. In normal plants, this 
is of but slight importance; here, however, where the equilibrium is 
already upset, and we approach the limit of possibility for the pollen 
mother cells receiving sufficient nourishment at all to complete their 
divisions, it is more noticeable when one or another of the flowers, 
owing to its more favourable position, receives more nourishment 
than another. 

There is no particularly great irregularity discernible in the 
tapetum, though the layer may often be rather thin. At times it juts 
out into the pollen mother sac with partitions, and the pollen mother 
cells thus more or less enclosed are as a rule larger and more regular 
in their divisions than others. 
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Figs. 29—52. Reduction division in F, of the species crosses; the Roman figures re- 
fer to the cross nos. in Fig. 103, p. 103. (x 1800). (het. = heterotypic; hom. = homo- 
typic; PMC.= pollen mother cells). Fig. 29: tricolor, violacea, Line 3: het. anaphase, 
13 +13 chromosomes; 30: tricolor, violacea, Line 504; het. metaphase, 13 bivalents; 
31: tricolor, hortensis, Line 519: het. anaphase, 13+ 13 chromos, 32—33: XV; de- 
formed and poorly nourished PMC. 34—35: XIV; Fig. 34 shows a PMC. surrounded 
by three strangely deformed, degenerate PMC., Fig. 35 the diakinesis (x denotes 
univalent chromosomes); 36: XV; het. metaphase in polar view, 1311 + 41 (x); 37: 
XVII; het. metaphase in polar view, 1311 + 41; 38: XIV; het. metaphase in side view, 
1411 + 21 (2); 39: XV; het. metaphase in side view, 1211+ 61. 
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On the whole, the Viola crosses are, owing to technical difficulties, 
hardly weli suited to the purpose of cytological investigations. There 
is, however, regarding this a great deal of difference, according to 
which initial types are chosen. Some of these crosses show more 
pronounced cytological disturbances than others. 

As a rule, the conjugation proceeds on the whole according to 
the Drosera type (ROSENBERG 1904, 1909), generally forming 13 bi- 
valent and 4 univalent chromosomes. There can hardly be any doubt 
that it is all the 13 tricolor chromosomes which unite with 13 arvensis 
chromosomes. We do not, however, find the 13 bivalent chromosomes 
constant in all crosses. V.209—3 of Cross XI for instance, had a far 
smaller number of bivalents. As to how far there may, on the other 
hand, occasionally be 14 bivalents, I cannot say for certain. Some of 
the views obtained, especially in Crosses XIV and XV, seem to point 
in this direction, but it is not always easy to trace the partners, as the 
chromosomes themselves are not particularly large, and do not always 
keep pace well in their disjunction. I regret that a somewhat pre- 
mature statement on my part (CLAUSEN 1922) should have given KIHARA 
1924, p. 135) occasion to establish a Viola type. This should be super- 
seded by a Papaver type, the most closely detailed case of autosyndesis on 
record (LJUNGDAHL 1924). COLLINS and MANN (1923) have also found 
autosyndesis in Crepis selosa X biennis. Viola can hardly be said to 
have any strictly defined type, since a host of different things can 
take place in its reduction division. 

Figs. 35, 48 and 49 show diakineses of F;. It is never easy to 
make decisive counts in this stage, owing to the large number of 
doubtful points. In Fig. 35 there are doubtless abt. 12 bivalents (gemini) 
and 6 univalents. In Fig. 49, showing maritima X arvensis F,, the 
univalents are evidently already cleft in the diakinesis. 

In the heterotypic metaphase, the univalent chromosomes awe 
not always managed to enter the equatorial plane. At a somewhat 
later state, therefore, they lie as a rule on the outside, the bivalents 
being in the middle of the plate (cf. TACKHOLM 1922). In the incipient 
anaphase, the univalents arrange themselves on the equatorial plane, 
while the bivalents are already on their way towards the poles. The 
number of bivalents and univalents is, as already mentioned, somewhat 
different in F, of the different crosses, but the general rule is that 
there are 13 bivalents (see Figs. 36—40 and 50). 

In the heterotypic anaphase, the univalents distribute themselves 
to the two poles (Fig. 41). In many cases, however, there will be one, 
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or more rarely two, of the univalents left, lying so long in the division 
plane that it — or they — cannot enter any of the daughter nuclei. 





Figs. 29—52. (Continued.) Fig. 40: XVII; het. metaphase in side view, 4 univalents; 
41: XIII, het. anaphase in side view; 42: XIII; het. telophase, one univalent chro- 
mosome in division; Fig. 43—47: homotypic metaphase: 43: n=13, no detached 
chromosomes (XIII); 44: XV, n=14, no detachment; 45—46: XV, n= 15, one chro- 
mosome detached; 47: XV, n=15 (+132), 2 chromosomes detached; Fig. 48—52: 
Cross XVI (arvensis x maritima); 48—49: diakinesis, in the latter some univalent 
chromosomes have already divided (these are marked x); 50: het. metaphase in side 
view, 8 univalents are shown; 51: het. anaphase, 3 univalents dividing; 52: het. 
anaphase. 2 univalents dividing. 


At times, one or two of the univalents may split, one half going to 
each of the two daughter nuclei, as shown in Fig. 42. This occurs 
more especially in some of the crosses, e. g. XVI (arvensis < maritima) 
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where there are many univalents. (Fig. 51—52). It is a phenomenon 
answering to the increase in chromosome number, but in this case 
only affecting some jew chromosomes. 

In the homotypic metaphase, the distribution of the chromosomes 
to the gametes has taken place. As far as can be seen, there are no 
more chromosomes detached in the homotypic anaphase, and all the 
chromosomes split, both bivalent and univalent. In the homotypic 
metaphase then, we can read the chromosome number of the gametes, 
and, the sum of the chromosomes in a pollen mother cell being 30, 
we can to a certain extent read the chromosome numbers of 2 gametes, 
if only we can count one of the two homotypic nuclear plates with 
certainty, and determine how many chromosomes lie free in the plasm 
(detached). It is not easy, however, to make such counts, as the divi- 
sions are so irregular, and the plasm is as a rule very dark in colour. 
On the other hand, it is easy to see whether there are chromosomes 
lying in the plasm or not. A count of this kind was made in 
Cross XV (arvensis Xtricolor, lutea) and partly also in Cross XIII 
(arvensis X tricolor, violacea); in the latter, however, the pollen mother 
cells after staining were very dark, and the degree of certainty not so 
great. The result is shown in Table 48. In the first cross, one or 
more chromosomes had been detached in abt. 53 % of the pollen 
mother cells, in the latter in abt. 66 %. It must be presumed that the 
chromosomes embedded in the plasm were univalent, i. e. only once 
present in the pollen mother cell. Table 49 shows the number of 
chromosomes found in the homotypic metaphases, partly by direct 
enumeration, partly by indirectly calculating the number for the 


TABLE 48. Number of chromosomes eliminated per pollen mother cell. 




















| number of chromosomes 0 1 9 3 |total number; 
eliminated | of P. M. C. | 

i | 

| number of | cross XIII | 7 st 1 | _ | 15 

| pmc. | erossxv | 12 | 7 | 6 | 1 | 36 





nuclear plate belonging to the one counted as far as this could be done. 
Allowing for the detached chromosomes, and the uncertainty attaching 
more particularly to the indirect method of counting, there is no reason 
why the univalent chromosomes should not distribute at random to 
the two poles. Figs. 43—47 show homotypic metaphases. 

The tetrads are fairly regular, though we do find now and then 
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TABLE 49. Number of chromosomes in homotypic nuclear plates of 
Cross XV. 








number of chromosomes 13 





| number of nuc- | direct enumeration 1 
lear plates | indirect calculation 1 














total 2 





a little dwarf pollen presumably formed from a couple of eliminated 
chromosomes. Otherwise, the pollen in F, has not the appearance 
of being sterile, practically all the pollen being normal to the eye. 

The divisions in the pollen mother cells of V. tricolor X arvensis 
F, proceed then more or less after the Drosera type, albeit with some 
mcdifications; the number of gemini formed varies somewhat ac- 
cording to the nature of the parent types used for the crossing, and 
occasionally one or more univalent chromosomes may divide in the 
heterotypic metaphase. Finally, there may often be one or more 
univalent chromosomes eliminated, but this phenomenon is also known 
from Drosera. There does not appear to be any fixed rule for the 
progress of the divisions, though there is a tendency to such regularity. 
Even in one and the same flower, and one and the same pollen sac, 
there may be a difference in the mode of division between the diffe- 
rent pollen mother cells. LJUNGDAHL (1922) also finds that division 
in Papaver hybrids does not always proceed according to the same 
plan, and this will presumably hold good of most interspecific hybrids. 

The present Viola hybrid is then, for once, also a fertile bastard, 
though following the Drosera type; otherwise, most hybrids of this 
type have hitherto been sterile. Possibly, the phenomena of. sterility 
in general may not after all be due to definite irregularities in reduc- 
tion division. 

In addition to the classical example (ROSENBERG 1904) the 
Drosera type has been found in some more or less apogamous 
Hieracium species, and some of OSTENFELD’S Hieracium crosses 
(ROSENBERG 1917), in a race of Ananas sativus (HEILBORN 1921), in 
Rosa chinensis sempervirens (TACKHOLM 1922), a Callitriche hybrid 
and a Lamium hybrid (JORGENSEN 1923). A very similar type of divi- 
sion, where at any rate the final genetic result must be the same, 
is the Triticum type (KIHARA 1919) where the univalents split in the 
heterotypic division but not in the homotypic, in which they are distri- 
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buted at random to the tetrad nuclei. The only difference in the two 
types seems to be, that in the Drosera type only two different kinds 
of gametes are produced from one pollen mother cell, whereas in 
Triticum, there is the possibility of four being formed; the gamete 
potential for an entire plant, however, remains the same, provided 
there be no difference in the number of univalent chromosomes elimi- 
nated. The Triticum type has been described, as regards Triticum by 
KIHARA (1919 and 1924), Sax (1922) and Warkins (1924). In the 
apomictic Rosa hybrids (TACKHOLM 1920 and 1922, BLACKBURN and 
HARRISON 1921) division also takes place according to the Triticum 
scheme. To this class belong also some Nicotiana hybrids (Goop- 
SPEED 1923). 

With regard to the morphological segregation in V. tricolor X 
arvensis we may expect to find fairly regular Mendelian segregations 
in respect of the genes associated with the 13 bivalent chromo- 
somes and partial elimination of genes possibly associated with the 
univalent chromosome or chromosomes which are frequently detached. 
If univalent chromosomes distributed at random are the bearers of 
genes with morphologically differentiating effect, we must expect some- 
thing approaching Mendelian segregation in respect of such genes. 


CROSS XI: 
V. tricolor, violacea X V. arvensis; 
Line 3 X Line 52; 
llwwSSbbff X LLWWssBBFF; 
both parent types were AAM,M,M.M.M.M,RR. 


This crossing was only carried out in the direction indicated. Of 
F, I had, as already mentioned, only 4 plants in flower pots in the 
Botanical Gardens. There was no difference discernible between the 
four plants. All were of intermediate appearance, though mostly 
resembling arvensis. KRISTOFFERSON (1923) has described F, between 
tricolor and arvensis; nevertheless I give here a tabular survey of the 
characters in the parents and in F, (Table 50). The colour of the 
flowers in early summer was pale mauve, as in Fig. 7, Pl. II, but at 
midsummer yellowish white as in arvensis. At this season it would 
perhaps be somewhat difficult to distinguish the hybrids from certain 
types of arvensis. The F,-plants were on the average stronger than 
the parent types. Fig. 53 (p. 68) gives the pedigree for Cross XI. The 
numbers with V. are sowings. Reference will be made to these in the 
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TABLE 50. 
organ (character) V. tricolor V. arvensis | F, 
size of petals jtwice as long as/shorter than se-/length equal to 
sepals pals sepals 
| colouring of petals violet yellowish white | pale mauve to yel- 
| lowish white 
| . labellum with labellum | without labellum| without or with 
| | very small la- 
| bellum 
style spot with spot | without spot with spot 
pollen grains 4 germination (5 or 6 germination | approximately 
pores | pores equal numbers 
| of 5-pored and 
| 4-pored pollen | 











grains 





following, and the pedigree can then be read from Fig. 53. V. 209—3, 
for instance, denotes plant No. 3 of sowing no. 209. This plant in 
particular showed only very slight conjugation between the tricolor 
and arvensis chromosomes, and from this are descended the types with 
increased chromosome number (J. CLAUSEN 1924). Its offspring must 
therefore be separately dealt with. 


a) SEGREGATION OF THE FLOWER COLOURING. 


F’, showed that the bleaching gene W from arvensis was dominant, 
but that there was nevertheless a considerable seasonal modification. 
In F, there were found, firstly, violet types (resembling tricolor in 
point of colour but varying somewhat in intensity) further, bright 
yellow, exactly as tricolor, lutea in point of colouring, and finally 
pale violet, ranging in colour from the well known heterozygotes LI in 
many different shades to the yellowish white of arvensis. I have 
endeavoured to separate the yellowish white from the pale violet, but 
the segregations in F; showed that this was impossible. The pheno- 
typical variation was so great that the types overlapped. It was 
possible, on the other hand, to distinguish with a fair degree of 
certainty the homozygotic violet and bright yellow, with no bleaching 
gene (llww and LLww). Both proved constant in F,; as regards 
flower colouring. Neither violet nor bright yellow could segregate 
yellowish white, whereas yellowish white (-+ pale violet) could segre- 
gate both violet and bright yellow. Finally, there were a fair number 
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of pale violet, which segregated exactly as the pale violet in the tricolor 
crosses. 

The various facts are most naturally explained by assuming, 
firstly, that the genes Li contribute to the result, and also that arvensis 
further possesses a bleaching gene W, which renders LL entirely 
yellowish white, Jl a very pale violet (only older flowers somewhat 
violet) and Ll pale mauve to yellowish white. The segregation of these 
two genes is shown in Table 52. Normally, the proportion between 
the types should be as follows: 


EE ee a fl 
I sh kcsdevaceutewsandne 1 (LLww) 
Pale violet + pale mauve + yellowish white 14 (Llww + W) 


Total 16 





KRISTOFFERSON (1923, p. 263) in the first place entirely disregards 
the bright yellow LL and, furthermore, evidently takes Ll and ll 
indiscriminately as one, believing that violet, red and blue types can be 
distinguished among these. In the violet homozygotes it is possible 
occasionally to distinguish some more or less reddish types, owing 
perhaps to the presence, in some, of two R genes as against one in 
others, but I have never myself observed really red-flowered plants 


save in Cross XVI: arvensis X maritima, rosea, and even then not 
in anything like the proportions given by KRISTOFFERSON. I maintain 
that it is completely impossible to distinguish reddish and violet from 
each other among the heterozygotes. The dominant type itself how- 
ever, is, owing to gene elimination, poorly represented in F, and it is 
doubtless this which has misled KRISTOFFERSON. 

The figures actually found for segregation in F, will be seen from 
Table 51. These figures approach very nearly to the ratio for mono- 
hybrid segregation: 1 violet: 2 pale violet: 1 bright yellow; for since 
we here find 28 llww and 23 LLww, there must presumably among 
the 63 pale violet + yellowish white be abt. 28 + 23 = 51 pale violet 
Llww. There remain then only 12 individuals with the bleaching 
gene W. There should have been */, of 114, or 85,5. There must, then, 
have been a powerful elimination of W genes from the gametes. If the 
elimination be of equal extent in pollen and eggs, then it will take 4 
gametes with the W gene to form 3 W individuals, as there will among 
these in such case be 1 WW and 2 Ww. The 12 individuals therefore 
represent only 16 W gametes, whereas there were originally 114 game- 
tes with the W gene; i. e. abt. 86 % have been eliminated. The W 
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TABLE 51. Colouring of flowers, F.. 
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63 99,8 77,6 25 
7,1 18,2 10 
23 1. 18,2 2 
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TABLE 52. Arrangement of genes for segregation of flower colouring 
in F, (for n=A4, i. e. 60 % elimination of W). 


























































11W 4 Lw 4 lw 
| 1LW | 1LLWW | 1LIWW 4LLWw | 4 LIWw 
- 41lw 1Liww | 1uWwW 4 LIWw 4 Ww 
| 4 Lw 4LLWw | 4LlWw | 16 LLww 16 Llww 
| 4 lw | 4 LlWw | 4 Ww | 16 Llww | 16 lw 7 | 








TABLE 53. Mode of segregation in F; for 17 pale violet F.-plants. 










































Fyplants| F. ——— 

| | number r of sowings 
biotypes | mode of segregation | eabewtubedl pores 
| (upon 17) | (upon 8) 

Llww... pale violet-+ violet-+- yellow | 8 4 

LIWw..)| yellowish white-+-pale violet-+-violet+ yellow 4 1 

Ww ...| yellowish white+ pale violet+ violet 2 2 
LLWw.| yellowish white +yellow| 2 a 
.. WW..| yellowish white (constant) | 1 ~- | 
total| 17 | 8 | 











gene must therefore be taken as attached to one of the univalent 
arvensis chromosomes; and as one chromosome at least is eliminated 
in abt. 53—66 % of the pollen mother cells of F:, it is natural 
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to suppose that the chromosome eliminated is preferably that to which 
the W gene is attached. The elimination in Cross XI is somewhat too 
great, but in the first place, there is a very small number of individuals, 
and also, the elimination of 1 chromosome in abt. 66 % of the pollen 
mother cells was observed in an entirely different cross, where the 
chromosome elimination may be supposed to have been less than here. 
The higher figures in the other crosses and back crosses show an 
elimination of the W gene fluctuating between abt. 60—65 %. I have 
therefore, in calculating the theoretical values for segregation in respect 
of flower colouring, reckoned with a 60 % elimination of the W gene. 
The gametes from which W is eliminated thus become w gametes, so 


1 
that the relation between the gametes, which was originally 1 becomes 


i ed 
w le 4 
Inserting these values in Table 52, we find the following relative values 
for the segregated types: 





EO a ee a 

PE Sika dehy ssw eebcsaknwnne’s 4 (LLww) 

pale violet + pale mauve + yellowish white 17 (Llww + W) 
, Total 25 


All the F, were calculated on the basis of these figures, and the 
segregation then shows whether there is an essential increase or an 
essential decrease in the elimination. As the actual elimination of the 
chromosomes evidently does not proceed regularly, but is subject to 
considerable fluctuations, it is misleading to calculate the elimination 
value to within af few units %. The value obtained from any indivi- 
dual segregation is very largely an average, and I do not consider that 
it can be stated with a higher degree of accuracy than as lying between 
50 and 70 %. 

Table 53 shows how the 17 pale violet to yellowish-white plants 
should segregate in F;, provided that there has been a 60 % elimina- 
tion of the W gene. In the last column I have noted the number of 
sowings which actually segregated in this way. It is particularly 
striking that so many sowings should segregate according to the for- 
mula Liww. Without elimination, it should be only 1/7th of the total 
pale violet + yellowish white plants, whereas here, we have nearly 
half. Similarly, there should be very few constant yellowish white 
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— and we see, that not a single one was found among 8 F.-plants. 
The figures actually found really agree very well with the calculated 
values, but the total number of sowings is of course rather small. — 

Finally, all bright yellow and all violet should be constant in F;. 
This also proved to be the case, thus showing that it is possible to 
distinguish these homozygotes with a fair degree of certainty. The 
only difficulty is in distinguishing between LLww and LLWw plants, 
but there are twice as many of the former as of the latter. There 
were at any rate no LLWw plants among 4 bright yellow F,.-plants. 

Tables 54—60 give a view of the segregation in regard to flower 
colouring in F; and Fy. The pedigree can be seen from Fig. 53, p. 68 
and the chromosome numbers from Table 72, p. 96. 

Segregation of Type Llww (Table 54). The proportion between 
the figures for the three segregated types agrees as well as could be 
expected with the calculated values, considering that the reduction 
division is still rather irregular. The segregation is precisely like F. 
of tricolor, violacea X tricolor, lutea, Cross I. 

Segregation LlWw (=F,). (Table 55). The table shows the 
segregation of V.335—8. It gives the same types as in F,. There was 
very little elimination of chromosomes in V. 335—8 and we should thus 
have expected the 46 individuals in V.607 to distribute in the ratio 
of 40:3:3. There are too many bright yellow. It is possible that the 
determination of the bright yellow was not altogether certain. This 
sowing gave small flowers, and it is a matter of experience that the 
determination of flower colouring is more difficult in small-flowered 
than in large-flowered individuals. I know for certain that V. 335—8 
did contain the W gene. An F;-plant of this, V.607—2, was homo- 
zygotic LLWW, which was shown by the fact that in V. 740, all plants, 
totalling 70, were constant yellowish-white-flowered, exactly, as in 
arvensis (Pl. II, Fig. 14). 

Segregation of Type Ww (Table 56). A characteristic feature of 
this segregation is that it does not produce yellow flowers. In segrega- 
tions of this type there are fairly even transitions from yellowish white 
with a faint mauve tinge, to dark violet. The W gene is evidently 
not capable of suppressing the violet altogether unless the L gene be 
twice present. Individual plants showed considerable variation in the 
strength of the violet colouring, and it was difficult to fix any limits 
between the groups. In V. 743, I attempted to divide them into 4 types, 
which have now been reduced for the sake of convenience in compa- 
rison, to 3; hence the marked deviation in the ratio for this sowing. 
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Cross XI. Segregation of flower colouring in F; and F,. 
TABLE 54. Segregation of Llww-plants. 








the mother plant number of 





no. of 
sowing 
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ration | violet | pale violet 
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phenotype LL 
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31 
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yellowish white 

yellowish white, 
violet edged 
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TABLE 55. Segregation of LlWw-type. 
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the mother plant | 
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no. of 
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| gene- 
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| yellowish white +- | | total 
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lv iolet | yellow | 
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(all yellowish 
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V. 740 | 


| 





| | 
| 335—8 | pale violet 





| 

| 5 
| 607—2 yellowish white, | 
| | 


| 

















TABLE 56. Beprepetton of witht =. 








the mother plant niece of 
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3341 | 
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335-10 light violet 


V. 


594—595 
V. 609 
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594—1 | faint mauve | 


| 609—2 | violet edged 


V. 724 
V. 743 


14 
36 








GENETICAL AND CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS ON VIOLA 








TABLE 57. Segregation of one LLWw-plant in F;. 





the mother plant | number of 
NDS 0) 


sowing | yellowish white yellow 
ww 





| phenotype 














| 
| 
| yellowish white, faint; 


| 334—2 mauve tinged | : | 33 | 49 





TABLE 58. llww-plants TABLE 59. LLww-plants 
(constant). (constant). 








| number! 
the mother plant — sal a | 


| yellow | 


gene- oe et pee no. of ;number gene- 


‘etiaies ii violet ration| — 





ration : l sowing 
| no, |phenotype 


| 
1597, 36 | | 334— 6 V. 599, 143 
P ~~ FF 601! 87 | | 335— 7|( now, [V- 606) 168 
. . 631, 8 os sas) 780" V. 610! 127 
337-1) . 616 30 33512 


V. 611) 86 
| F, |607— 3| violet |V. 741) 23 | F, |600— 3] yellow |V. 733, 107 | 
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no. | phenotype 























F, from constant F, sowings: |  F, from constant F, sowings: 





no. of sowing | number of plants | no. of sowing} number of plants | 
» 925 18 violet aot | 68 
. 734 69 dark violet ’. 738 251 
. 735 29 light violet . 745 
’. 736 37 violet 2 (| yellow 

| . 903 24 violet | 748 

| . 758 24 violet | 7, 749 

| . 759 100 violet | . 751 

. 760 99 violet —— a, 

















| 
| 
| 
| 
{ 





In V.609 again there were 43 plants not here included, as they were 
velutina, and the count was made in such a manner that they could 
not be included in any of the three groups in Table 56. PI. II, Fig. 18 
shows a flower of V. 743, the light violet type. One of the darkest 
violet flowers (which was also velutina) of V.609 was sown out as 
V. 742 (Table 60). It was constant violet and velutina. Pl. II, Fig. 20 
shows this type. The only information afforded by these segregations 
is, 1) that there are pale or light violet plants which do not segregate 
yellow, and 2) that we can, from such pale or light violet plants, 
isolate a constant dark violet type. Presumably, the intermediate type 
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here consists mainly of the heterozygotes Ww, the palest being main], 
WW and the darkest ww. Among the offspring of V. 336—3 also there 
was segregation in regard to the W gene, see p. 125, Table 89. 

Segregation of the type LLWw (Table 57). I had only one plant 
which might be supposed to answer to this formula, to wit, V. 334—2. 
It segregated only yellowish white and bright yellow. Both V.334—2 
itself, and some of the plants in V. 596, had however a faint mauve 
tinge on the upper petals, but this is fairly common among LLww 
plants, and at certain seasons also in arvensis itself (LLWW). I 
counted however twice as many bright yellow as yellowish white, 
though there was evidently no detachment of chromosomes. V.334—2 
had 13 bivalent and 1 univalent chromosomes (Fig. 60) and the divi- 
sions were very nice. As V.334—2 was heterozygotic in respect of the 
W gene, and had also 1 univalent chromosome, this must presumably 
have been the W chromosome. We find here, then, the same thing 
as in most of the other segregations: that the numerical proportion 
between the types is very difficult to determine, as the types merge one 
into another. The decisive feature, however, is what types are segrega- 
ted, and it is characteristic in this case that there was no segregation 
of violet. Possibly the »bright yellow» in table 57 may be ww and Ww 
together, as F, of arvensis X tricolor, lutea shows that the yellow in 
LLWw goes very far down on the lower petal (PI. II, Fig. 11). 

It will be seen from Tables 54, 55 and 57, that phenotypical 
syellowish-white» plants may differ greatly in genotypical respects. 

Constant violet-flowering plants llww (Table 58). All the violet- 
flowered plants yielded exclusively violet offspring. These include, not 
only those mentioned in Table 58, but also V. 742 in Table 60, V. 756, 
V. 869 and V. 870 of Table 86. Among the violet there are slight diffe- 
rences in the intensity of the colouring, presumably due to the effect 
of subordinate bleaching genes, e. g. in V. 601 and offspring of the same. 

Constant yellow-flowering plants LLww (Table 59). All yellow 
flowering plants yielded exclusively yellow offspring, as shown in the 
table. Here also the intensity of the colouring may differ somewhat. 
In V. 610, for instance, the bright yellow extended right up into the 
lateral petals, leaving only the two upper petals yellowish white. Here, 
as in the violet types, there are apparently subordinate bleaching or 
inhibiting genes which produce these variations; possibly also it may 
be the subordinate M genes which have here and there disappeared, 
rendering the colour a little more intense. 

Plate II shows some of the constant types, of violet for instance 
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V. 725 (Fig. 15), V. 735 (Fig. 17), V. 903 (Fig. 12) and V. 759 (Fig. 21). 
Of the bright yellow, I have reproduced V. 738 (Fig. 13), V. 748 (Figs. 
16 and 24) and V. 749 (Fig. 22). The two last were of the sterile type. 

Velutina aberrants. There were in F, in all 4 plants having velvety 
colouring on the upper petals, of which two were from the hyper- 
chromosomatic sowing V. 336. As both V. tricolor and V. arvensis are 
homozygotic in respect of the modifying gene M;, the occurrence of 
these must presumably be due to aberration, so that even though 
there should normally be conjugation between the 13 tricolor and 
18 arvensis chromosomes, this may nevertheless have failed to take 
place occasionally, and one of the chromosomes in question, in this 
case the one with the M, gene, would then disappear. Possibly how- 
ever, there may also be question of another modifying gene than those 
known from the tricolor crosses, as some of the velvety types pro- 
duced in the specific crossing only have the tips of the upper petals 
velvety as shown in PI. II, Figs. 19 and 26, as well as Fig. 27, p. 58. 
These are quite handsome and peculiar types; the petals are generally 
long and narrow, shaped approximately like hare’s ears. I have never 
met such types as this growing wild. These types are, like the corre- 
sponding ones in V. tricolor, highly modifiable, especially because most 
of them also contain the bleaching gene W. The heterozygotes M;m; 
can also often be seen to be slightly velvety. 

Table 60 gives a survey of the sowings in which these velutina 
types occurred. Allowing for the complications arising from the phe- 


TABLE 60. Sowings with velutina aberrants. 








| | 




















| the mother plant | number of | 

| gene- mee: aaa no. of | —________— total | 

| ration | sowing ‘non ve-| velu- 

| | no. phenotype | lutina | tina 

| 334— 4 yellowish white-velutina (Ww) | V.598 80 | 25 105 

| F, |3384— 6) yellow, non-velutina | v.599| 140 | 3 143 | 
334— 9) violet, non-velutina V.601; 63 | 24 87 
335—10) light violet, non-velutina V. 609 9 | 43 137 

| 598— 1 Ww-velutina V.726| 3 | 90 | 93 | 

| 598-— 3) yellow-velutina v.727| 19 | 60 | 79 | 

| F, 98— 4 yellowish white-velutina | V. 728 1 | 54 | SS 

| * (601-1 violet, faint velutina V.734| 14 55 «| ~«69 

| 609— 1, violet, strongly velutina V.742; — 70 | @ 
'609— 2 violet edged, non-velutina V.743| 65 | G. | Al 
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notypical modification of the velvety colouring, we can still distinguish 
between three different processes: 

1) Segregation from Mm plants: V. 598, V. 601, V. 609 and possibly 
V. 727 and V. 734. 

2) Production of new Mm aberrants trom non-velutina MM plants: 

. 599 and V. 743. 

3) Homozygotic velutina mm plants which become ae iatatae 
modified V.598 (?), V. 726 and V. 742. 

A flower of V.726 is shown in PI. II, Fig. 19; Fig. 20 shows a 
flower of V. 742. 

It is worthy of note that most of these velutina types have the W 
gene. Out of 7 F;-sowings, in which velutina plants occurred (here 
including offspring of V. 336) 5 were W, 1 wwLL and 1 wuil. The 
detachment of the M chromosome seems thus chiefly to take place in 
pollen mother cells and eggs in which the W chromosome is not 
detached. For velutina plants in the offspring of V. 336 see Table 90, 
p. 125. 

It is interesting to note that types with altogether new characters 
can be produced by the elimination of genes in respect of which both 
the parent species were otherwise homozygotic. There is, however, 
hardly reason to assume that V. tricolor, hortensis should have arisen 
from crosses between arvensis and tricolor; for why should it other- 
wise have 13 chromosomes which conjugate with those of the ordinary 
wild tricolor? ‘It is presumably a product of loss mutations. It might 
also be that the velutina in the specific crossing should be regarded 
as mutations; but it is remarkable then that they should occur in 
such relative frequency just after crossing. In Cross X (arvensis, 
Type C X arvensis, Line 52) the production of velutina was itself 
accompanied by loss of chromosomes; and it is at any rate more 
natural to assume either loss of chromosomes or erroneous conjuga- 
tions where these phenomena can error, than to suppose that muta- 
tions have taken place. 


b) SEGREGATION IN REGARD TO SIZE OF PETALS. 


KRISTOFFERSON (1923) has investigated the segregation in size of 
petals by measurements of the length of the petals in 147 F,-individuals. 
The two curves for the parent species do not overlap; F; is, in point 
of size, far nearer arvensis than tricolor, and in F, we have a single 
summitted, oblique variation curve with summit nearest arvensis. I 
have not made measurements of my types, as time did not permit 
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the measuring of the great number of plants which I had under cul- 
tivation. I have, however, endeavoured to classify the types according 
to specific limitation in three groups: 

1: large-flowered = all petals larger than the sepals. 

2: intermediate = petals and sepals of like size. 

3: small-flowered = all petals smaller than the sepals. 

According to this, F; is intermediate, the upper petals being shorter 
than the upper sepal, while the lower petal is longer than the lower 
sepals. It is thus a certain relative proportion between the two organs 
which is used as the basis for distinction between them, but as the 
sepals are far more constant in regard to size than the petals, we 
can nevertheless gain some information as to the segregation in this 
way. It would seem as if my tricolor lines had longer petals than 
KRISTOFFERSON’S. His arvensis type had upper petals 6 mm long, 
while his tricolor has 11 mm and his F; 7 mm. In my Cross XIII, 
the corresponding figures are, arvensis 5 mm, tricolor 13 and in F, 
7mm. It is noticeable that F, in point of size lies far nearer arvensis 
than to the corresponding tricolor. In F, also we find far more small- 
flowered and intermediate individuals of small size than large-flowered 
ones. Table 61 shows the segregation in F, of Cross Xl. Though the 
figures in the different sowings are here but poorly in agreement, 
suggesting that this determination was quite an arbitrary one, and 
therefore uncertain, it nevertheless appears, in F;, that all really 
large-flowered plants (i. e. with petals larger than the sepals) gave 
constant large-flowered offspring, whereas the intermediate and some 
of the small-flowered ones yielded both large- and small-flowered 
plants. This leads us to suppose that »large-flowered» is a recessive 
type, and that arvensis contains an inhibiting gene F for size of petals, 
as KRISTOFFERSON also supposes. It is also likely that there may 
further be one or more genes with positive effect for size; the inhibiting 
gene seems, however, to be superior to these in effect. This would 
correspond exactly to what was found by NILSSON-EHLE (1911) in 
regard to inheritance of internodal length in wheat. 

Table 62 gives a survey of the different types in F; and Fy. Only 
in two sowings of related forms was the segregation clear enough to 
be expressed in Mendelian figures (V.759 and V.760). Probably 
however, the small-flowered ones were after all mainly FF, the inter- 
mediate mainly Ff and the large-flowered individuals ff. In sowing 
V.600, there are only 6 intermediate and 53 large-flowered. This 
must presumably be taken to mean that the mother plant was ff, but 
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not particularly well supplied with »positive size genes». Where 
segregation takes place in respect of these, we may get some inter- 
mediate types. V.735 seems to be a constant intermediate. Whether 
it is ff with but few »positive size genes», or FF with more such, is 
hard to say. The segregation in V.759 and V.760 looked likely 
enough, and the number of large-flowered here lies very close up to 
what we should expect theoretically, viz. */, of the total number. 


TABLE 61. napa: hentai size of sei (size of flowers) in F,. 








petals | V. 334 | V. 335 V. 337 V. 336 


i 





small | 
intermediate : 33 
large k | 30 
_ total | | - | a7 | 116 

















TABLE 62. i i ited size 7 inn in F; and F,. 








the mother ny number of 
genera- oon) 


ens Seca | 
phenotype sowing | | small inter- a 
| 





tion 
flowered mediate | flowered 





| small flowered | V.596 | 
intermediate V. 600 | 
intermediate | V.601 | 
intermediate | V. 610 | 
intermediate . 616 | 





intermediate «735 | 

: 7 small flowered |.V. 748) 
F, | intermediate . 758 
intermediate | V. 759 

'616— 3 intermediate | V. 760. 


< not enumerated. 








I will now give a survey of sowings which proved constant in 
regard to size of petals: 
Constant small-flowered: 

from small-flowered F.-piants: V. 594, 597, 599 and V. 607. 
Constant large-flowered: _ 

from large-flowered F.-plants: V. 598, 606, 608, 609, 611, 612 

and 631; 

from large-flowered F;-plants: V. 734, 736 and V. 747. 
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In V. 658 and V. 734, all petals were, it is true, larger throughout 
than the sepals, but there was great variation in the absolute size. 
Both were the offspring of parent plants which, though absolutely 
large-flowered, had nevertheless sepals nearly as long as the petals. 

The offspring of plants which proved already in F; to be constant 
in regard to size type was also constant in F,. 

The large number of homozygotic large or small flowered indivi- 
duals seems most certainly to suggest that there is only one inhibiting 
gene for size of flowers. Whether this gene be situate in one of the 
4 specific arvensis chromosomes or in one of the other 13 chromoso- 
mes, cannot be said with certainty. The latter, however, is more 
probable, since one of the sowings which shows nice segregation in 
regard to this gene, V. 759, had 14 bivalent chromosomes. If the gene 
were situate in the 14th chromosome, we should expect it to be homo- 
zygotically present, unless the 14th bivalent were formed by auto- 
syndesis between 2 different univalent arvensis chromosomes. 


c) SEGREGATION IN RESPECT OF LABELLUM. 


KRISTOFFERSON (1923) measured the width of the labellum in 
tricolor and arvensis, and also in F,, finding the following relative 
values (absolute not noted): 

V. tricolor: 8,2, V. arvensis: 3,5 and F, 4,5. 66 F,.-individuals 
similarly measured gave a variation curve answering to the curve for 
size of flowers, with summit at F,, falling steeply to arvensis, and with 
a slower, fairly even decline down to the value for tricolor. 
KRISTOFFERSON also interprets this as due to one or more inhibiting 
genes, the »non-labellum» being dominant; and he also suggests the 
possibility that it may be the same gene which inhibits both size of 
flowers and labellum. 

I have made no measurements, but took a count, viewing the 
stigma from the side. In arvensis and F, no labellum is visible to the 
naked eye by this method of observation, whereas in tricolor it is very 
distinct (see Figs. 132 and 134, p. 130). In F, all plants in which 
labellum was discernible by this method were grouped as >with 
labellum», the rest »without labellum». It was altogether evident that 
the limits were indefinite in F,, and my counts in 1925 also gave a 
somewhat different proportion between the two groups from those in 
1922, presumably because I was then adjusted for a somewhat different 
limitation of the two groups. In one F; and the F,y-sowings produced 


from it, on the other hand, the distinction was considerably easier. 
6 


Hereditas VIII. 
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These were the same sowings in which the segregation with regard 
to size of petals was also very distinct. This rather suggests that these 
sowings had become homozygotic in respect of one or more genes, 
the segregation of which obscures the effect of the inhibiting genes 
for size of petals and labellum. The facts available as to the hereditary 
transmission of labellum are as follows: 

1) The labellum character is recessive, F; having no labellum, and 
most F,-plants also lacking it. Moreover, not a single plant with 
distinct labellum has yet been found which did not, on self-pollination, 
prove to be constant, whereas on the other hand, plants lacking the 
labellum can segregate plants with labellum. V. arvensis must there- 
fore be regarded as possessing at least one inhibiting gene for labellum 
(gene B). 

2) There are so many plants with distinct labellum that we cannot 
suppose there should be more than one inhibiting gene. 

3) »Large-flowered» plants withoul any trace of labellum are so 
frequently met with that we must of necessity reckon with one in- 
hibiting gene, F, for size of flowers and another, B, for the labellum. 
We find also segregation in respect of the labellum in constant large- 
flowered sowings. 

4) There is, as KRISTOFFERSON notes (1923), a correlation between 
size of petals and size of labellum. One of the causes of this correla- 
tion might be imagined to lie in the possession by tricolor of a gene G 
(or possibly several) for size of the floral organs, rendering both sepals 
as well as petals and labellum larger. The effect of the inhibiting gene 
B, however, is superior; it is at any rate capable, even heterozygotically, 
of suppressing the heterozygote, Gg, as is seen in F,. The occurrence 
of plants with labellum and plants withaut labellum must therefore in 
the first instance be due to the fact that the former lack the inhibiting 
gene for labellum, which the latter possess. Enumeration shows linkage 
between »large petals» and labellum (see also the subsequent crosses) 
so that the inhibiting gene F for size of petals in relation to sepals, 
and the inhibiting gene B for labellum must be linked (located in the 
same chromosome). That there may be crossing over was shown in 
V. 758, which was constant as »with labellum» but segregated in regard 
to size of petals, and in V. 736, which was constant as »large petalled» 
but segregated in respect of labellum. It is probably this linkage which 
is the most important cause of the correlation between size of petals 
and labellum. 

Table 63 shows the segregation in F, with regard to size of petals 
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Segregations in respect of labellum and size of petals in F.. 


TABLE 63. The segregation in F,. 


















































labellum petals V. 334) V. 335 |V. 337 total | V. 336 
‘ small + intermediate | 33 41 8 82 21 

without large 3 8 wh 11 93 | 13 34 

: small + intermediate | — 7 3 | 4 . 

y ) | F 

wis large oim | ¢ im | ¢) 5 

total | 39 | 67 | 9 [115 | — | 39 | — 








TABLE 64. Plants segregating in respect of labellum (Bb). 











































































































the mother plant number of 
| | Bal | 
gene- no. of small . 
bevel size of petals, sowing labellum flowered large total 
| no. i flow- 
| labellum ++ inter- 
| ered 
| mediate 
| | 
intermediate, without 2 3 ole 
(334-8 | without labellum | ¥°6 | with 4 | 50 |54| ™ 
|. | intermediate, without | 50 | 10 || 60 
masta without labellum —— with 11 19 | 30 90 
- intermediate, very small} 23 0 | 23 |, 
F, |*—"" | sane teeten| "| inege 52 | 52 flog |!2? 
large, very small 0 7 7 
$35—12) without labellum | ‘-®!! large 0 79 || 79 | °6 
intermediate, without x < ieo 
337-1 | Without labellum| Y°°!6 | with wie ia 
large, “3 without 0 24 || 24 
601—11 | Vithout labellum | ¥° 95 | with o | 13 f13| * 
a 
small, without 44 1 | 45 
610—7 | without labellum| ¥-"48 | with 923 | 8 | 36| * 


on 


and labellum. In tables 64 and 65, the F;- and F,4-sowings which 
segregated in respect of labellum are noted. Most of these segregated 
both for size of petals and labellum. Some of these segregations were 
perhaps due to the presumable gene, G, with positive effect for size, 
so that the parent plants may have been Ggbb and had a small labellum 
which was not noticed. This applies possibly to V. 600, V. 610-and V. 611. 
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TABLE 65. Size of petals and labellum of V.759 and V.760 (F,). 
ii no. lv. 616—2/V. 616—3 | 
mother labellum —_| without | without calculated ‘i 
1 
— petals |intermed.| intermed, a | 
| aes | a | 
| : ae & free com-| _ | = 
weaned petals (size) | V. 759 V. 760 atin | n=3 om 
(BF) 
without |small--intermed. 61 63 124 149 110.9 + 7,0/126,1 +6,7 41 
large (Bff) | 7 11 18| "| 36,9+5,5) 21,64+4,4) 7 
(0bF) | 
with j|small+intermed. 18 13 31 55 36,9-+5,5) 21,6+4,4; 7 
large (bbff) | 14 10 | 24 | 12,3+3,1| 27,7+4,9, 9 
total | 100 | 97 |\197;—| 197 | 197 | 64 
calcul- calcul- 
observed sain observed ween 
'small-flowered | | 
V. 759 + V. 760|\+- intermediate, 155 147,s without labellum) 142 147,8 
| large-flowered | 42 49,2 || with labellum | 55 | 49,2 














— V. 736 is a homozygotically large-petalled sowing, segregating in re- 
spect of labellum and thus presumably the outcome of a crossing over. 

The clearest segregation, in which the types were easiest to deter- 
mine, was afforded by V.616 (Table 64) and its offspring V. 759 and 
V. 760 (Table 65). In V.616, unfortunately, the number of large- and 
small-petalled was not noted. The comparative ease with which the 
segregation in these sowings could be distinguished is possibly due to 
the fact that segregation here took place only with regard to the B and F 
genes, and not in regard to the possible size gene G. Table 65 also 
shows linkage between B and F. These have entered from arvensis, 
and appear to keep together. A crossing over of 25 %, i. e. in which 
BF gametes are formed three times as frequently as bf gametes, more 
or less satisfies the requirements of this segregation, when we allow 
for the difficulty of determining these characters. The parent plants 
of both these two sowings lacked the labellum; V. 758 however, was 
from a sister plant with labellum. This sowing consisted of 24 plants, 
all with labellum. 

The following F;- and F,-sowings were constant in respect of 
labellum: 
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Constant with labellum: 

F,;: V. 598, 658, 606, 608, 612 and 631; Fy: V. 733 and V. 747; (all 

these were constant large-flowered). An F,4-sowing, V. 758, was 

constant with labellum, but segregated into small-flowered, inter- 
mediate and large-flowered. 
Constant without labellum: 

F;: V.594—595, V. 596, 597, 599, 607 (all these, except V. 596, 

were also constant small-flowered). In F,: V. 735 (constant inter- 

mediate as regards size of flowers). 

The parent plants of V.658 and V.606 were noted as without 
labellum, but this must have been due to an error of observation; the 
labellum was presumably concealed by pollen. There are an extremely 
large number of non-segregating sowings, and it is noticeable that con- 
stancy in respect of labellum generally goes with constancy in regard 
to size of petals. Linkage between B and F, however, explains this. 

The labellum is, of course, an inconspicuous portion of the flower, 
but it is very important biologically, in that it is largely the presence 
or absence of this organ which determines whether the plant be self- 
pollinating or not. It is reckoned, also, like the size of the petals, as a 
very important systematic character, and we have here, then, the case 
of two principal systematic points of difference between two species 
determined by genes which are themselves associated by genetic lin- 
kage. This perhaps in part explains why the types in a natural state 
do after all remain more or less pure arvensis and pure tricolor. 
Another important systematic character, by the way, the yellowish- 
white colouring in arvensis, is determined by the W gene, which is 
eliminated with one of the univalent chromosomes, so that all three 
of these specific characters, in the segregation mechanism, differed 
from the ordinary mendling characters, but are nevertheless evidently 
all determined by Mendelian genes associated with the chromosomes. 


d) SEGREGATION OF THE STYLE SPOT. 


The style spot is one of the most pleasant characters to work with, 
because it is so little modified. Here, in the species cross, it exhibits 
an approximately normal segregation in the ratio of 3:1, with domi- 
nance for the spot (Table 66). KRISTOFFERSON also (1923) found this 
proportion in two distinct arvensis X tricolor crosses. F; and Fy, 
showed on the whole normal conditions, as will be seen from Table 67. 
No linkage could be discerned either to flower size, petal size or 
labellum. There is some deficiency of the recessive type in the total 
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TABLE 66. Segregation of the style spot in F2. 

























































































style spot biotypes V. 334| V. 335| V. 337] total ese ratio ||V. 336 

ate 
with Dias 24 51 | 83 | 86,3 3 37 
without ee eC Oe | 1 oe ee 2 
pa total | 39 | 67 | 9 || 115 [115 | 4 | 39 

TABLE 67. Segregation of Ss-plants. 
the mother plant | . | number of plants 
genera- | no. of haeEE poets , 
tion — phenotype | sowing | spot no spot _ 
| S ss 

334— 4| with spot V. 598 82 16 98 
334-- 8 with spot V. 600 57 7 64 
335— 8 with spot V. 607 37 ) 46 
F, | 335-9 with spot V. 608 112 43 155 
335—12 with spot V. 611 65 21 86 
335—13 with spot V. 612 61 21 82 
335—14 with spot V. 631 6 2 8 
598— 1 with spot v.726 | 72 21 93 
F, 658— 1 with spot V. 729 33 12 45 
607— 3 with spot V. 741 21 2 23 
total 546 | 154 | 690 
calculated | 517,5 | 1725 | 690 














number, but this comes almost exclusively from the two sowings V. 598 
and V. 600. 

An F,-sowing, V. 658 (mother plant V. 334—7) showed a segrega- 
tion suggestive of 2 polymeric genes for spot, viz.: 





observed calculated ratio 
IE 6455 X540 50 6ho50 00 ss 68 66,6 15 
EE Ache sevonrceeencess 3 44 1 
total 71 71 16 


It might be supposed that the spot had been overlooked in these three 
individuals, but one of them, V. 658—2, gave in F, 54 plants all without 
spot. Another F; plant, V. 658—1, with spot, segregated in F, in the 
ratio of 3 spot to 1 without, while a third, V.658—3 gave an F, 
constant with spot. This segregation is altogether quite inexplicable. 


From the F.-sowing in question (Table 66), we should least of all 
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expect to get a 15:1 segregation, and the elimination or erroneous 
conjugation of a chromosome in an SS plant of F, could hardly give 3 
recessive ss plants; the utmost one would expect would be some hetero- 
zygotes Ss. That an Ss plant could give such an odd distribution is 
also unlikely, the more so as the reduction divisions in the F,-plant 
in question proceeded fairly regularly, without any detachment of 
chromosomes. 

Other plants exhibiting aberrant conditions with regard to the spot 
were V. 334—9 and its offspring. The spot here seems to be recessive 
as in Cross X, but was, certainly, rather weak, at times only discernible 
under the magnifying glass; often, however, it would be very distinct, 
but there were always more plants without than with the spot, where 
any segregation occurred. It is not easy to say what are the constella- 
tions which have taken place to make the inhibiting genes H and I, 
found in Line 52, assert their influence in this cross. Ordinarily, as 
we know, they only take effect as against the spot gene from Type C, 
S,. Altogether, species crossings are often erratic, owing to the in- 
calculable interplay between a large number of genes often acting in 
opposition one to another. 

For the rest, the other sowings from plants without style spot 
were constant even when derived from segregating sowings, as will be 
seen from the following: 

Constant ss-sowings (without spot): 

F;: V. 606; Fy: V.727, 730 and 739. 
Constant SS-sowings (with spot): 

of F;: V. 594, 596, 597, 599, 609, 610 and 616; 

of F,: (besides offspring of the foregoing): V. 728, 731, 733, 740, 

751 and V. 903. 


e) THE STERILE TYPES. 


The sterile or semi-sterile types have already been partly described 
on p. 57. They are highly peculiar, and by no means all resemble 
one another. The most generally occurring character is the low, bushy 
growth with stiff, fleshy leaves, generally entire, and a very largely 
restricted flowering capacity. The pollen sacs are as a rule almost 
empty, with no pollen or very little in them. Some of them, on the other 
hand, can, when cross pollinated, very well form capsules with fairly 
abundant seed. These characteristics are often accompanied by pelorie 
formation wiih spurs and pollen chambers on the lateral petals, petal- 
oid sepals, too few petals (4 instead of 5: Pl. II, Fig. 24), irregular stigma 
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(disc-shaped as in Viola biflora, or surmounted by a bridge, giving 
entrance both towards the upper and the lower petals). Where the 
Jateral petals are spur-bearing, there is often a style spot on all those 








SF 


Figs. 54—57. Leaves of sterile types. 54: schematic cross section of variegated leaf 

from sterile plant. The shaded portions are chlorophyll tissue, (enlarged); 55 a: 

entire leaves connate with their stipules (V. 606—1); 55 b: entire, spatulate leaves 

of sterile plant, Cross XIII, nerves protruding; 56: leaves from shoot shown in 

Fig. 58, in different degrees of abnormity; 57, left: rosette leaf of sterile plant; 
57, right: rosette leaf of F, ex sterile x normal. 


three sides of the style which face toward the pollen chambers and 
there may also be a labellum facing each of these sides. Furthermore, 
the leaves in these sterile types are often variegated; the variegation, 
however, is not, as usually in Viola, due to the fact that the chloro- 
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plasts are yellowish, uncoloured, but to the fact that the palisade tissue 
has in some places altogether degenerated, leaving only islands of 
palisade tissue and a few green cells in the spongy parenchyma. 
(Fig. 54). Finally, some of the stipules are connate with the leaves 
themselves, presenting the appearance of lobate leaves without stipules 
(Fig. 55a). There may often be masses of adventitious shoots cropping 
out in the axils, as 
shown to some extent 
in Fig. 58. A peculiar 
feature is the occasio- 
nal appearance of al- 
together or almost nor- 
mal shoots on_ these 
plants as if the plants 
were chimeras. And 
the type can be kept 
alive from these more 
or less normal shoots. 
Fig. 58 shows a branch 
with some such nor- 
mal shoots on a sterile 
plant. Some of the 
leaves are very nar- 
row, flagellate, and 
falciform at the side, 
owing to the fact that 
the tissue degenerates 
on the one side; others 
are fully normal, broad 
and serrate. Fig. 56 

















shows drawings of Fig. 58. Shoot from sterile plant of Cross XIV (see text). 
various leaves from 

this branch, Fig. 55 b of leaves from ordinary sterile plants. All sterile 
plants of Cross XI, as far as they flowered at all, had yellow flowers, 
but exhibited all possible combinations in other respects. Tables 68—70 
show the sterile types of this cross. 

As will be seen, there were no sterile plants in V. 334, but in F; 
there were two plants derived from this which gave typically sterile 
plants. A sister plant to V.610—2 (Table 70) had in F, (V. 747) 121 
normal and no sterile plants; a sister plant to V.611—1 also in F, 
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(V. 751) 54 normal and no sterile plants. 


From 335—11, then, we have 


both a constant (?) sterile plant (V. 610—2), a constant normal (V. 616 
—6) and a normal plant segregating again some few sterile (V. 610—7). 
V. 722 was derived from Cross XII which will be dealt with later 


on. 


Contrary to the usual, I succeeded in getting about a hundred 


seeds by self-pollination from this plant, and 75 plants grew up from 


these seeds. 


These 75 were planted out in the open. 


They were 


Survey of sowings with sterile types. 
TABLE 68. Sterile types segregated in F.. 























i 

| phenotypes | V. 334 | V.335 | V. 337 | total | v 7, 336 
IRE sicaiohscssiiittansieins | 39 67 | 9 | 115 | 39 

| +sterile ee eT 0 4 0 4 | 1 

| total | 39 71 9 | 119 40 





TABLE 69. Sterile types segregated in later generations (from normals). 






































_| no. of | f | number of | 
gene- | mother | "7% | | total | remarks 
een plant | S°%'"8 | normal (+ sterile | 
334—6 | V. 599 143 4 147 | 
| 334—7 | V.658 71 1 72 | 
F, | 335-7 | V.606 | ‘168 2 170 | 
335—11 | V.610 125 7 132 | 
335—12 | V.611 86 2 | 88 | 
| | the »steriles» were only 
606—3 V. 737 64 | 4 68 } pelories with reduced flo- 
F | | wering capacity 
| “ | 607—1 | V.739 28 | 3 31 | 
| 600-7 | v.78 | 92 | 7 | 99 | Pesan ow 





| 
| 
| 
| 











TABLE 70. Constantly sterile types (sown from »sterile» plants). 





























ti ‘no. of mother no. of | number of ‘enti 
neni | plant | sowing sterile 
| 
F | 335—4 | V. 604 2 
4 | 569-4 | V.722 75 from Cross XII 
F | 610—2 | 7.745 14 | +2 normal (regression ?) 
Z 611—1 V. 749 18 




















71 





Figs. 59—102. Reduction division in F, plants and later generations of Cross XI (cf. 
Table 72, p. 96). (x 1800). (het.=heterotypic; hom.=hemotypic; PMC. = pollen 
mother cells). 59: V. 334-—1, het. anaphase, 2n = 12/132; the long chromo- 
somé in the left nuclear plate possibly = 2 chromosomes lying close together; 60: V. 
334—2, het. anaphase, 2n = 14/13; the lighter chromosome is high up, and belongs 
perhaps to the other plate. 61—62: V. 334— 3, constant small-flowered, violet; hom. 
metaphases with n= 15(-+ '/2?) and 17. 63: V. 334—9, hom. metaphase, 2n = 14/16. 
64: V. 335—8, hom. metaphase, n= abt. 15. 65—66: V. 335—9, large-flowered, pale 
violet; 65: het. metaphase, 2 univalents are shown; — 66: hom. metaphase, 2n = 15/15. 
67—69: V. 335—13, large-flowered, pale violet; 67—68: het. anaphase, univalent 


chromosomes splitting; — 69: het. anaphase in polar view; two half (split) chromo- 
somes are marked x. 70—71: V. 335—14, segregated constant tricolor type; 70: het. 
metaphase, 131; — 71: hom. metaphase, 2n=13/13. 72: V. 337—1, hom. meta- 


phase, 2n=15/14. 73—74: V. 597—1, constant small-flowered, violet; 73: het. me- 
taphase, 1211+ 41? (x); — 74: hom. metaphase, n= 15. 
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altogether alike, and typically sterile. They attained only dwarf 


dimensions, and were indeed hardly discernible at all, being highiy 
anthocyanine, and despite all care (moving in under glass) I did not 
succeed in getting a single one of the 75 to flower. All died fairly early 
in the year. 

The majority of segregations might answer to the formula 63: 1, 
whereas V. 610, and all three F,-sowings, might answer to a segrega- 
tion rather in the ratio of 15:1; whether we have here a Mendelian 
segregation, with three normal genes contributing, it is difficult to say; 
perhaps it is not a segregation in Mendelian ratios but something 
resembling the segregation of certain types of variegated plants. 

The sterility can hardly be accounted for by chromosome condi- 
tions. Some of the sterile types, as for instance V.610—1 and —2, 
and V. 749—3 are among those of the hybrids which showed the hand- 
somest pollen mother cells and divisions. Some seem to have n= 14 
(2 n= 28): Figs. 84, 85, 101 and 102. V.611—2, however, had more, 
doubtless to some extent univalent chromosomes, which split, giving in 
the heterotypic metaphase 17—18 units (Figs. 87—90). V.604—1, on 
the other hand, exhibited signs of disturbance, the pollen sacs being 
as a rule largely filled with sterile tapetal tissue and sterile tapetal 
baulks. The chromosome number here appears to be 13 bivalents + 2 
univalents — i. e. 2n== 28 (Figs. 79—80). 

There is thus not much likelihood of the sterility being due to 
pronounced chromosome irregularity. I have made a crossing between 
a 14-chromosomed sterile plant as mother and a_ 14-chromosomed 
fertile as father. There were 5 F;,-plants, all fully normal, richly 
flowering and fertile. Fig. 57 shows the outline of the rosette leaves, 
to the left the sterile type, to the right the F,. As will be seen, there 
is a very distinct difference in the shape of the leaves. 


f) THE »PETALOID» CHARACTER. 


Not until F, was reached did I observe individuals with sepals 
coloured as petals; from pressed specimens, however, I have been able 
to ascertain that such were already present in F;, and it was found 
that a small number also occurred in all the large F,.-segregations 
enumerated in 1925. I was at first rather inclined to think it must 
be a case of mutations, but since the type appears already in PF, its 
occurrence must either be due to complicated segregations or, more 
probably, to chromosome aberrations whereby one or more genes 
became eliminated, in regard to which Viola is otherwise homozygotic. 
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Figs. 59—102. (Continued.) 75—78: V. 598—3, constant large-flowered, velutina; 
75: diakinesis 131 + 41(?); — 76: het. metaphase. 4 univalents; — 77: het. anaphase, 
4 chromosomes (lighter) between the plates, 2n=14+12+4; — 78: hom. meta- 
phase, n= abt. 14—15, PMC. very small. 79—80: V. 604—1, sterile plant; 79: het. 
metaphase, 2 univalents; — 80: het. anaphase, the dark chromosome in the left plate 
lying high, 2n =14+(1+13). 81: V. 607—1, het. anaphase, one univalent chromo- 
some has divided into two (xX), which are distributed on both daughter plates, 
2n = (15 + 4/2) +(13 + 4/2). 82—83: V. 607-—2, interkinesis and hom. telophase with 
extranucleate nucleoli, which disappear during the divisions (shaded). 84: V. 610—1, 
semi-sterile, hom. metaphase, 2n = 14/14. 85: V. 610—2, semi-sterile, transition stage 
from interkinesis to hom. metaphase, 2n= 14/14. 86: V. 610—1, hom. metaphase, 
2n= abt. 14/14. 
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Owing to the great phenotypical variation in this type, it is not easy 
to make out the genetic conditions; but the marked petaloid type is 
at any rate recessive; as will be seen from Table 71. 


TABLE 71. Segregation of petaloid plants. 








the mother plant number of 

genera- no. of 
tion sowing | non pe- 
taloid 








no. phenotype petaloid 








| 
609--2 | slightly petaloid | V.743 | 59 12 
616—2 | slightly petaloid | V.759 | 55 45 


F, 




















| 759—1 | strongly petaloid | v.902 |  — 14 





The slightly petaloid plants have only the tip of the two lateral 
sepals coloured. Often we may find at the same time, on one and 
the same plant, both petaloid and non petaloid flowers. This character, 
like the velutina, is also most pronounced in autumn. The heterozy- 
gotes are evidently subject to marked phenotypical fluctuations. 
Presumably, V.609—2 and V.616—2 must have been heterozygotic 
in respect of the corresponding »normal» gene, whereas V. 759—1 
lacked this altogether. Pl. II, Fig. 21 shows a flower of a rather 
pronounced petaloid plant, of V. 759, and Fig. 22 a petaloid sterile type 
of V. 749. Petaloid flowers are also shown in Fig. 27. 


g) CHROMOSOME NUMBERS AND GENERAL SURVEY. 


It seems as if gametes with all chromosome numbers from 13 
upwards are vital, and if V.334—1 (Fig. 59) has 2n=— 25, which 
is not impossible, this would mean that gametes with 12 chro- 
mosomes are also endowed with vitality, at any rate in thé one sex. 
Otherwise, I have not been able, by back crossings, to demonstrate 
any difference in regard to the genes borne by the male and female 
gametes; nevertheless, there might yet be a possibility that the vital 
male and female gametes might differ in respect of their chromosome 
numbers. There is, however, nothing suggestive of this. On the other 
hand, it is peculiar that there should be no real correlation between 
the chromosome numbers of the segregated types and the analysed 
genes, save for the single fact that elimination of the W gene in F, 
is attended by the elimination of one chromosome. 

Unfortunately, it proved impossible to determine as many chro- 
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mosome numbers as might have been desired, as many of the types 
were altogether unsuitable for cytological investigations. The pollen 
mother cells were very deficient in plasm, small and deformed, 
especially in the homotypic metaphase, so that the chromosomes were 
crushed close together and irregularly placed, rendering them difficult 
to count. Often, indeed, the pollen mother cells could not be properly 
stained at all, either by DELAFIELD, HEIDENHAIN or the iodine gentian 
violet method. 

It seems rather as if, save for the chromosome with the W gene, 
the other three univalent chromosomes in the hybrid do not count for 
anything to speak of in the differentiation of the type. Since there is 
so much polymery in Viola, it is probable that in both species, the 13 
bivalent chromosomes are already bearers of one or more genes for 
most of the characters. If the three of the univalent chromosomes 
mainly repeat some of the genes of this kind, then the distribution of 
these three will not produce any demonstrable external morphological 
differentiation of the type. Elimination of chromosomes is rare in F,2- 
. and F;-plants; evidently, in F,, those chromosomes which for some 
reason or other could not harmonize with the rest have already 
disappeared. 

Table 72 shows the cytological conditions in different plants of 
F., F; and Fy. In explanation of this table it should be pointed out 
that the figure 14/15 for instance, means that these chromosome num- 
bers were found in two corresponding nuclear plates in the same pollen 
mother cell, whereas 14, 15 means that these figures were found, but 
the plates in question did not belong to each other. 

As will be seen from Table 72 and the figures, there is the possibi- 
lity of many different processes also in the later generations. The 
commonest number is 13 bivalent chromosomes with from 1 to 4 
univalent; there are, however, also types with 14 bivalent, as V. 601—12 
and V.616—2. There are, indeed, types with 11 to 12 bivalent, as 
7, 594—4, V. 595—2 and V. 597—1. Generally speaking, the univalents 
distribute themselves to the two poles and the gametes in the same 
plant may therefore often have different numbers of chromosomes. In 
self-pollination, zygotes can be formed having for instance two corre- 
sponding, previously univalent chromosomes, and these can then 
together form a new pair of gemini. Thus, and by doubling of single 
chromosomes, we may get types with 14 bivalents. 

In some of the types, one or more of the univalent chromosomes 
may split. This would presumably, as a rule, lead to an increase in 
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TABLE 72. Chromosome numbers in F, and later generations. 








| | chromosome number 
no. of | i 

plant | heterotypic | homotypic 
division division 





remarks 


generation 








334— 1) 12/13 (2) 


334— : 1.5 nice divisions 
334— 3] 31? | 61—62/ V.5 very irregular 
334— —- i -— very irregular 
334— 7] j 13/15 1or more univalents 
334— 9) 16/14 63 no elimination 
335— 8) 15,(14,13) 64 | V.607| diakin.: many uni- 
valents 
1335— 9} 141 + 21 (2?) 15/15 | 65—66 | V.608} no elimination 
'335—10/ 15/16 14,15 | — | V.609 
\335—13) 154/131 151/134 | 29 |67—69/ V.612| 1 univalent splits | 
(335—14 _ 1313 70—71 | V.631| altogether regular 
337— 1) — 14/15? | 72 | V.616 do. do. 














\594— 13 | Vv. 724) 3 nuclear plates | 
\594— 13 — | diakin. 11+ 41? | 
594— 4labt. 11-41 in ~ | 
595— 2/121 + 21, 131 = = 
397— 121+ 4: | abt. 15—16 : V. 725 | 
598— = — V. 726} PMC. deformed | 
598— 14/4/12 14-15 : V. 727\diakin. abt. 131 + 41 
599— 1)nice diakin. — — sterile! 

600— -- abt. 13—14 — large + small PMC.| 
600— 3iabt. 16 units V.733 
601— 1) abt. 15 V. 734 
601— 2! abt. 15 — 
601— 8) abt. 14/16 V. 735 
601—11 abt. 14 + 11 V. 736 
601—12) 141+ 21 
604— 1/14/14 (120 + sterile! 
21?) 
133/15} (2) 


Os Oe eS Oe te 


607— 1 

607— 2 

609— 1) abt. 14/14 
609— 2) very irre- 
gular 
610— 1 — 14/13—14? semi-sterile! 
610— 2) — 14/14 semi-sterile! 
610— 6) — abt. 14/14 
611— 2\abt. 17 units — sterile! 
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TABLE 72 (continued). 








| chromosome number 


| | 

| no. of | 

| plant | heterotypic | homotypic 
| 





remarks 


division division 


generation 


2n _ 





612--1 abt. 13/14 chromosomes con- 
| glomerate 

| 612—2 13/14? _ somewhat irregular 
612—3 — abt. 13/16, chromosomes con- 
14/15 29? | — glomerate 

616—1) 130+ 2 — V. 758 
616—2 | 1411 14/14 V.759| nice divisions 
616—3| 13n-+2: | 14/14, 13/15 V. 760 
631—1 | ~ 13 V. 903] altogether regular 


701 labt. 15, abt. — | PMC. small defor- 
| 16 | med 
| 28? |101—102) — semi-sterile! 




















F, 











|749-3; — =| 14/14? 





the number of gemini in the next generation, provided that the splitting 
be a general phenomenon. in the plant concerned. In V.335—13, 
V. 607—1 and V. 611—2 we find such divisions of chromosomes. 

It is not impossible that V. 334—1 may have had only 25 chromo- 
somes, though most likely it had 26, of which 2 unpaired. If so, 
two of the chromosomes would have a general tendency to attach 
to each other. I could not find, among the offspring of this plant, any 
individuals. with lower chromosome number than 26. It is peculiar 
that 334—1 should have had the W gene, though it had not in any 
case more than 2 X 13 chromosomes. As there was at least 1 univalent 
chromosome in this plant and from 2 to 4 univalent in its offspring, 
there is no reason why the W chromosome should not have been one of 
these univalents. 

Already F, segregated a constant tricolor type, to wit, V. 334—14, 
which was constant large-flowered, violet and with labellum (PI. II, 
Fig. 12). Curiously enough, it was also constant in having 13 chro- 
mosomes (13 bivalents, Figs. 70—71). That it is nevertheless derived 
from the crossing was clear enough, as its offspring segregated in 
respect of style spot, and also showed minor variations in size of petals 
and intensity of petal colouring. In V. 903, however, it became con- 
stant with regard to the style spot. If this type had remained among 
other heartsease plants in a field, any botanist would at a first glance 
undoubtedly have taken it for a perfectly good tricolor. 

Hereditas VII. 








102 


10 ‘ied 
Figs. 59—102. (Continued.) Fig. 87—90: V. 611—2, sterile; 87: het. metaphase in 
side view, univalent chromosomes (x) dividing; — 88: het. metaphase in polar view 
(unquestionable univalents marked x); — 89—90: het. anaphase, the univalent chro- 


mosomes dividing on the spindle. 91: V. 616—1, het. metaphase in polar view, 
131+ 21. 92—93: V. 616—2, petaloid plant; 92: het. metaphase, 141; — 93: hom. 
metaphase, 2n= 14/14. 94—96: V. 616—3; 94: het. metaphase, 1311 + 21; — 95—96: 
hom. metaphases with 14/14-and 13/15 chromosomes respectively. 97: V. 631-—1, 
segregated constant tricolor type; hom. metaphase, n=13. 98—100: V. 740—1, seg- 
regated constant arvensis type; 98: diakinesis (not complete); — 99—100: hom. 
metaphases with n=abt. 15 and abt. 17 respectively; the chromosomes are small 
and PMC. deformed. 101—102: V. 749—3, semi-sterile; transition stage from inter- 
kinesis to hom. metaphase, 2n = abt. 14/14; PMC. peculiar shaped. 
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An arvensis complete in all morphological characters was segrega- 
ted in F;, viz. V. 607—2, which, after self-pollination, gave 70 F,-plants 
(V. 740) all small-flowered, yellowish-white, without labellum. It had, 
however, inherited the style spot from tricolor, and was constant SS. 
All the plants were moreover, erect, whereas arvensis Line 52 is prost- 
rate. On the other hand, it did not agree with arvensis in chromosome 
number. Of V.607—2 I have only seen two homotypical metaphases 
with 14 and 15 chromosomes. In V.740—1 the pollen mother cells 
were small and very deformed, but by using the gentian violet method 
it was possible to discern, in one homotypic metaphase, abt. 15 chro- 
mosomes, and in another 16—17 (Figs. 98—100). It is thus at once 
both highly irregular and not yet equal to arvensis in chromosome 
number. It will be interesting to see what will be the final chro- 
mosome number of such a segregated type. 

Other constant types are also segregated in new combinations. 
V. 334—3, for instance, was constant violet, small-flowered, without 
labellum, with style spot, erect (Pl. II, Fig. 15). It was tested both in 
F, and F,; (V. 597 and 725). The chromosome number, on the other 
hand, is less constant. V.334—3 was, in the heterotypic metaphase, 
extremely irregular, and detached some chromosomes; in the homo- 
typic metaphases, 16 and 17 could be counted (Figs. 61—62). 
V. 597—1 had 12 bivalent and 4 univalent chromosomes (Figs. 73—74) 
whereas another F;-plant had abt. 16 to 17 in the homotypic division. 
V.334—3 has presumably inherited from arvensis the chromosome 
with the inhibiting genes for labellum and size of petals, but not 
the W chromosome. From tricolor it has the chromosomes with the 
l and S genes, and is thus llowBBFFSS. We have here, then, an 
instance of two species exchanging chromosomes; or perhaps of the 
chromosomes themselves exchanging genes. 

Another new constant type was V. 335—7, which was yellow, large 
flowered, with labellum, without spot (= Pl. H, Fig. 13) — i. e. a 
tricolor, lutea. Its formula is LLwwbbffss. Its cytological conditions 
are unknown. V.334—6 was constant yellow, small-flowered, without 
labellum, with spot. The type is shown in PI. II, Fig. 16. Formula: 
LLwwBBFFSS. 

V. 609—1 was homozygotically large-flowered, velutina violet, with 
labellum and with spot (PI. II, Fig. 20). Formula m,m,llwwbbffSS. 
Chromosome number 14 bivalents (?). This type approaches some- 
what the tricolor, hortensis in morphological characters, having lost 
the M, gene. 
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V. 598—4 also yielded constant offspring. The type was yellowish- 
white with velutina violet spot on the two upper petals, large-flowered, 
with labellum, with style spot and with narrow upper petals. The type 
is approximately that shown in PI. II, Fig. 19, save that the lower petal 
is here yellow. The formula is mzm;,LLWWb5bffSS, perhaps with a 
further special gene for restriction of the velutina spot. This peculiar 
and handsome type is altogether new, and can only have been produced 
by aberration (or by mutation), but has nevertheless become constant. 
The chromosome number in this plant is not known, but a sister plant 
had abt. 18 bivalents and 4 univalents. 

In F; there occurred a new constant 14-chromosomed type, viz. 
V.616—2 (sown out as V. 759). In the heterotypic metaphase, it had 
14 bivalents, and in the homotypic metaphase I counted 14 chromosomes 
in 24 plates and 13 in 3 plates. These three were, however, possibly 
not intact. This plant, on the other hand, was far from constant in 
regard to morphological characters, segregating in F’, for size of flowers, 
for labellum, and sepals (petaloid—non-petaloid). We can, then, by 
crossing, obtain types with new and constant chromosome numbers, 
lying between those of the two parent species, in this case one above 
the chromosome number of tricolor. ' The cytological conditions in 
this type are extremely regular; one may, indeed, find many pure Viola 
species with less nice and regular divisions. Type V. 616 is altogether 
unique. It has thin, prostrate stems, very pronounced ramifica- 
tion at the surface of the soil (up to 50 stems or even more), and 
small, dark green leaves. In these characters, it closely resembles 
tricolor, maritima. There is thus no reason why maritima should not 
itself originally be derived from a crossing of tricolor, typica with 
arvensis, and then have emigrated to the sand dunes. Probably, how- 
ever, maritima is an earlier form than tricolor, typica, which is mainly 
found on cultivated ground. — The petals in Type V. 616 were, in all 
plants, of a very deep violet, with very prominent and highly ramified 
honey streaks (PI. IJ, Fig. 21). This is in reality WiTTROCK’s forma 
ornatissima (WITTROCK 1896, p. 61) as regards the honey streaks. For 
the rest, V. 616—2 was M,M,llwwBbFf. In F; (V. 902) I had a constant 
petaloid type. It should then be possible from the interspecific crossing 
to isolate types satisfying all the requirements of classification prin- 
ciples for species, having, moreover, a character not found in other 
Viola species, and with a chromosome number differing from that of 
the nearest related species. This type is, in addition, endowed with 
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great vitality and power of resistance, in contrast to most segregated 
hybrid types. 

It is remarkable, and sounds indeed almost paradoxical, that we 
should here, in F,, Fs; and F, encounter types in which no segregation 
can be discerned in respect of morphological characters, but which are 
highly irregular in regard to chromosome number and reduction divi- 
sion, whereas on the other hand, there are types which are constant 
in regard to the chromosomes, but segregate very well in regard to 
morphological characters. This shows that it is not so much the chro- 
mosome number which determines the appearance of the plant but 
rather the quality of the chromosomes. We must indeed — if it be 
permissible to use a crude illustration — regard the chromosomes them- 
selves more as the sacks in which the gene material is stored and 
transported. It is not the sack so much as its content, that matters. 
Some sacks may perhaps be duplicates as regards their content, and it 
matters then but littke whether there be one more or less. Possibly 
the three univalent chromosomes may be duplicates of this sort; but 
they can, of course, also be bearers of genes producing physiological 
effects which may be difficult to detect. Instances of this are mentioned 
in the foregoing. In this connection I would merely add a note of the 
two sowings V.612 and V.608. Both were homozygotically large- 
flowered, with labellum, but gave regular Mendelian segregation in 
regard to the L gene and the style spot, in the ratio of 3:1:6:2:3:1, 
formula LlwwbbffSs. It will be seen from Table 72 that these sowings 
and their mother plants were far from constant in regard to the chro- 
mosome numbers, both having univalent chromosomes. 

The cytological features of the sterile plants are discussed on p. 92. 

Table 73 shows the fairly certainly determined chromosome num- 
bers in F, and the genetic formula as to size and colour of flowers 
of the plants in question; and also, 9 individuals of a back cross 
tricolor, Line 504 X F, of Cross XIII (vide infra). In the case of 
the back crosses, however, only the phenotype of the individuals can be 
given. F, tells us nothing as to any correlation between chromosome 
number and genes. The back cross on the other hand seems to suggest 
that the most tricolor-like had the lowest chromosome number. There 
were, furthermore, 6 back crossing specimens which, though fixed, could 
not be counted, being too irregular in their divisions. Of these, 4 were 
intermediate, pale violet, 1 large-flowered, pale violet and 1 inter- 
mediate, violet. Altogether, it looks as if the most heterogeneous com- 
pounds gave the greatest disturbance in the process of division. The 
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TABLE 73. Survey of chromosome numbers in F, and back-crosses. 








F, of Cross XI tricolor, Line 504 X F, XIII 





1 
number | || number 


of plants | eins sindie phenotypes 





[fWwilM,m, 
FFwuill 


ffwwLl 
(Ff?)wwill 


ffwwLl 
BbFfwuwill 























all: 


ffwwLl intermediate, pale violet 








intermediate, violet 
27 FFWwLL 3 large-flowered, pale violet 
large-flowered, violet 























intermediate, violet 
ffwwill large-flowered, pale violet 
large-flowered, violet 














| 
| 
26 | 
22 | 12 | FFWuwIll 








three back crossing plants with finest division and best nourished 
pollen mother cells were the two »large-flowered, violet» ffwwll, one 
with 13n, the other with 131-+ 1: and a »large-flowered, pale violet», 
presumably ffwwLl, i. e. a tricolor combination; it had 131. In F; also, 
and later generations, the most heterogeneous compounds seem to have 
the most irregular divisions. Inter alia, the combination fW, found in 
V. 335—10 and V. 598—1 and V. 609—2 seems to be highly irregular, 
whereas the combination FW may exhibit extremely nice division as in 
V. 334—1 and V. 334—2. There seems to be a certain inner harmony 
between the chromosomes of the separate species individually, this 
harmony being, however, disturbed when the two different sets of 
chromosomes are brought together. It may even perhaps be certain 
particular chromosomes in the respective sets which are responsible 
for the disturbance. 

It is possible that the crossings made by CRANE and GAIRDNER 
(1923) with Cochlearia danica X officinalis, in regard to vitality of the 
gametes and the chromosome numbers of later generations may be like, 
what we find in Viola; unfortunately, however, nothing is stated as to 
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possibly owing to the fact that the R gene is here only present hetero- 
zygotically. — Fig. 10 shows arvensis X tricolor, hortensis, Line 519. 
It was darker than the rest, which is doubtless correlated with the fact 
that it was heterozygotic in regard to all three modifying genes, i. e. 
was M,m,M.m:M;m;. It showed no trace of velvety colouring as did 
the corresponding F, of the tricolor crosses. This is doubtless due to 
the fact that Cross XVII was also Ww. — Fig. 11 shows F, of arvensis 
X tricolor, lutea, and differs from arvensis only in the yellow colouring, 
which extends farther down on the lower petal, though there is still 
a little border of yellowish-white left at the bottom. This then is 
the appearance of LLWw. — F, of Cross XII (tricolor, violacea, Line 3 
X arvensis, Type C) resembled Fig. 7, but was perhaps a trifle darker. 
— F, of Cross XVIII (tricolor, hortensis X arvensis, Type C) was also 
evidently somewhat darker than Fig. 10, being described as violet. 
Crosses XIV, XV and XVII were reciprocal, XI, XII, XIII and 
XVIII only with arvensis as the male, while in Cross XVI, tricolor, 
maritima was the male. (The arrows in Fig. 103 show the direction 
in which the pollen was carried). In the reciprocal crosses, no diffe- 
rence was apparent between the two F;, and the same applies to the 
numerical proportion in F.. The number of F,-plants in the different 
crosses may be seen from Table 74. 

Table 75 shows the segregation of crosses XII—XVI and Table 76 
a corresponding series of back crossings of F; to the tricolor parents 
in question; in the case of XVI, however, to arvensis. I will now 
sum up the information afforded by these crossings as regards the 
hereditary transmission of genes for flower colouring. 

1) Cross XII answers in formula to Cross XI, F; being LIWw. The 
two crosses segregated, however, somewhat differently, XII having three 
times as many violet as yellow, whereas in XI there were equal num- 
bers of each. (The same numerical proportion — abt. three times as 
many violet as yellow — was found in three other crosses, where also 
Type C was the arvensis parent.) Undoubtedly the process here taking 
place as regards elimination of chromosomes must be different from 
that in the crosses with Line 52, where we find no indication of any 
elimination of chromosomes with the L gene save in Cross XVI, where 
there are fewer yellow than violet and rose together. In other respects 
also, XII differs from the usual, there being no velutina aberrants in F». 
Possibly the M, chromosome found in Type C is itself descended from 
a tricolor. This would explain the fact of its failing to conjugate 
properly with the corresponding chromosome of Line 52 in Cross X, 
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where we did find velutina aberrants, and also its apparent conjugation 
with the chromosome from tricolor. In 3 other crosses of Type C with 
another tricolor type, I found, among 536 F,-specimens, only 1 with 
a (faint) velvety spot on the upper petals; it seems, then, to be only 
exceptionally that crossings of Type C with tricolor produce aberrations 
in regard to the M; chromosome, while on the other hand, some L 
chromosomes disappear. 





| Cross XII | XIII XIV XV XVI XVII | XVIII | 























~ of F,-plants 6 | 35 63 61 30 38 | 1 | 





2) Cross XIII answers in formula to XI. There are approximately 
equal numbers of violet and yellow. The elimination of the W gene 
is here very nearly 60 %, i. e. somewhat less than in XI. Back crossing 
(Table 76) seems to show that the elimination is here slightly higher, 
but agrees on the whole with the calculated values. Nor does there 
seem to be any difference in elimination of pollen and eggs. The num- 
ber of velutina aberrants is relatively speaking about the same as in 
XI, viz. here abt. 2,4 %. The two types in the back cross were al- 
together definitely and sharply separated: pale violet is formed by union 
of LW, Lw or lW gametes from F, with lw gametes from tricolor, the 
violet type being formed of lw gametes from F;. 

3) Cross XIV answers to Crosses XI—XIII, inasmuch as F, here 
also has the formula LlWw, the only difference being that we have 
here a further segregation in respect of the basal genes (A) for the red 
and violet colourings. It appears that arvensis has three A genes, like 
tricolor, hortensis, Line 519, which is best seen from Table 77. The 
numerical values found are as near to those calculated as could be 
expected in an interspecific crossing. This strongly suggests that these 
genes are associated with chromosomes which conjugate with the 
corresponding chromosomes in tricolor. Table 76 further shows that in 
the back cross, 1/8th are green-stemmed, both where F, was used as the 
male and where it was used as the female parent. Elimination of the 
W gene is, judging from F,, slightly in excess of 60 %; from the back 
cross, on the other hand, rather less. The back cross gives the surer 
determination. Elimination in CG’ and in 9 gametes was as nearly as 
possible equal, insofar as the 38 F, pollen grains producing the 38 





TABLE 75. Flower colouring in Fz of Crosses XII—XVI. 


formula of F, - LiWw LIWw 
no. of Cross XII XIII 








A,a,A,a,A,a,LIWw| LLWw | (Rr)LlIWw 





ratio 
XIV XV XVI (60 % elimi- 

: - : nation of W) 
phenotypes | iii tric, viol. X | tric. viol. X tric. alb.X _jtric.lut.<| arvens. L. 52 


arv. Type Cjarvens. L. 52} arvens. Line 52 jarv. L. 52) marit, rosea in XV: 








yellowish white AW 30 168 205 106 (97,6)| 273 9 
pale violet |AW+AwwlLl\ 60 Cia 581 (787.8) 434 (Al) D (01.5) 


a 30 
antho- rose Arrwwil — aoa — 22 


cyanous violet ARwwill 40 (22,9) | 162 (173,6) | 194 (165,0) — s4g}(14b9 
coloured | bright yellow | AwwLL 13 (22,9) 174 (173,6) | 198 (165,0) 165(173,4)| 137 (141,6) 

total | 143 1085 1031 \271 
velutina M,m,+m,m,| 0 27 23 1 


7 alba 

5 mauve 

1 alba-yellow 
total | 143 1112 1067 272 
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TABLE 76. Back crosses of Cross XIII—XVI to tricolor or arvensis. 








: LIWw X Ulww and A,a,A,a,A,a,L1Ww X LLWw X LLww_ |(Rr)LIWw x 
> ft la of bac 14; 499 4303, 
genetic formule of nck eros reciprocally a,a,a,a,a,a,llwwandrec.| and reciprocally |(RR)LLWW 





ee 
z= 





biotypes 
ratio (60 % 
elimination of W) 





yellowish white] AWw — 


colour| Pale violet |AWw+Liww 224 (239,4) 235 (225,6) 


: violet Awwill 175(159,6) 141(150,4) 
° bright yellow | AwwLL : : 


total 


— 


15 (27) 


120 (108) 
135 











alba 


green sce aaLl +-aall 





























total 












































Table 75 and 76: The figures in parentheses are the calculated values with 60 % elimination of the W gene. 
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coloured back cross individuals can be taken as representing the 
standard for C gametes. 


TABLE 77. Segregation of A-genes in Cross XIV. 


arv. L. 52 x tric. alba F, a a, en ee ae 
reciprocally 








colouring of stem 





l | 
observed | calculated | ratio observed | calculated | ratio 

















anthocyanous | 1054 | 1050,3 63 376 | Sin | 7 
green | 13 | 16, 1 49 531 | 1 
| total | 1067 | 1067 | 64 a | 2 | 8 





In these green-stemmed plants, however, there is a complication 
to be noted in this cross. In all the other crosses, also tricolor, alba 
X tricolor, hortensis, where we had as here 3 basal genes, all green- 
stemmed plants were also white-flowered, (or alba-yellow where these 
could occur). Here, in Cross XIV, a number. of the green-stemmed 
plants were mauve-flowered, a queer pale mauve with the honey streaks 
and style spot toned down as in alba and alba-yellow. One of the 
darkest of these types is shown in PI. II, Fig. 25. I am not in a 
position at the moment to give any satisfactory explanation of the 
occurrence of this type, as there are too few facts to go upon. It might 
be imagined that there was a special gene for colour with its own 
basal gene, alba perhaps having the basal gene, and arvensis the gene 
for colour. We should then in F, (Table 75) among the green-stemmed 
have 9 mauve: 7 alba, and in the back cross 1 mauve: 1 alba (Table 
76); possibly however, the bleaching gene W will carry a part of the 
mauve over into the alba group, so that we should then have more 
alba than mauve on both sides. This problem can hardly be solved 
before I have succeeded in producing a constant 13-chromosomed 
mauve, green-stemmed plant, capable of crossing with tricolor, alba. 

F, of Cross XIV gave only 1 alba-yellow among the green-stemmed, 
but if it is to occur in the same proportion here as in the anthocyanine, 
there should-have been 2,5, so this cannot be said to be far out. The 
number of velutina aberrants agrees fairly well with that in Cross XIII. 

4) In Cross XV there should, theoretically, be only 2 types produ- 
ced: a yellowish-white (LLWW and LLWw) and a bright yellow LLww. 
The result answers to that we should expect, and there seems to be 
about 60 % elimination of the W gene in F;. The types here are not 
altogether easy to distinguish, the heterozygotes having, as mentioned, 
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only a small yellowish white border left on the lower petal. In the 
back cross especially, the counting is difficult, as we have here oniy 
the yellow and the heterozygotes LLWw. From the count of the back 
cross, it would seem that in F,, both in the G’- and Q-gametes, there 
was an elimination considerably above the 60 % where the proportion 
between the gametes should be 1: 4. Probably, however, at the enume- 
ration some heterozygotes have been attracted over to the yellow. Only 
1 velutina aberrant occurred in 272 F,-individuals. This is far below 
the figure for the previous crosses, and it seems, then, as if the M; 
chromosome in question from Line 511 must have been largely in 
agreement with the corresponding arvensis chromosome. The occur- 
rence of this aberrant also shows that the L gene by its effect covers 
violet colouring. 

5) Cross XVI also gave the expected types in F,, but only very few 
rose. It is even possible that some of these were not really »rose>, 
as there were some faint reddish white types that might have been 
confused with some of the pale rose and pale violet (rrLlww, RLlww 
and Ww). I therefore do not venture to take the number of rose as 
certain, but can only note that types did occur which were altogether 
undoubtedly rose, and that they occurred in very small numbers, which 
should perhaps be */;; of the number of violet. From this it follows 
that arvensis must have one, possibly two, R genes. The number of 
yellow in this cross is somewhat smaller than the number of violet 
+ rose, viz. 137 as against abt. 170. Presumably we have here also an 
elimination of some L gametes; this cross, however, also showed very 
marked irregularities in reduction division, with a considerable num- 
ber of univalent chromosomes (Figs. 48—52). It was unfortunately 
so difficult to stain that rational cytological investigation was impossible. 
Velutina aberrants occurred in very small numbers, viz. 1 among 886; 
maritima must then be supposed to have a set of chromosomes some- 
what different from that of tricolor, typica, though not more so than 
that the chromosomes can conjugate and the hybrids between them 
exhibit pure Mendelian segregation. The back cross (maritima X 
arvensis) X arvensis (Table 76, last column) gave two types: yellowish 
white and pale mauve. Among these there should be 4 biotypes, viz. 
LLWW, LIWW, LLWw and LlWw. This last answers to F,; of Cross 
XVI, and is presumably -the one which becomes pale mauve. But as 
LiIWw plants can phenotypically appear as yellowish white, it is im- 
possible to base anything on these figures. The elimination of the W 
gene amounts, according to the F.-segregation, to a good 60 %, but we 



















109 





GENETICAL AND CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS ON VIOLA 





have also evidently to reckon with an elimination of the LZ gene in a 
number of cases. 

6) Cross XVII (Tables 78—81) is extremely complicated in regard 
io flower colouring, F, being M,m,M.m.M,;m;,;LIWw. Furthermore, 
extreme drought and heat considerably modified the velutina colouring, 
and rendered the flowers smaller and paler; and by the middle of 
August, when the colours began to reappear, so many of the plants 
had faded that the count could not be repeated. There was, indeed, 
a sowing of over 1000 specimens which I could not count, because 
the flowering iwas partly over when I came to them. Nothing can 
therefore be based on the figures given in the tables; it is the number 
of types which is of importance here. The types being so numerous, 
the tables are so arranged as to give the velutina colouring in the form 
of a division running transversely to that of the other colours. Reci- 
procal back crosses are taken together, as the count is too uncertain 
to warrant any conclusions as to difference in transference of parti- 
cular genes with pollen or eggs respectively. The back crossings 
(Table 79) were effected with the altogether recessive type tricolor, 
hortensis, so that the types in the tables answer to the gametes from F,. 
For purposes of comparison, these gamete formule are given in Table 
80 in the same way as in Table 79. With regard to the back crossing, 
it should be noted that a yellow type occurs. It must be in some of 
the Liww types that L acts as a dominant gene. In Cross VIII also 
(tricolor, lutea X tricolor, hortensis) the L gene appeared on the whole 
as a dominant gene. For the rest, we find all types of velutina, so that 
arvensis must possess all three M genes. It will be seen from Table 79, 
that the W gene cannot inhibit the velutina. In table 81, the two reci- 
procal back crosses are taken separately, with regard to the L and W 
genes. Presumably, the group »yellowish-white + pale violet» contains 
the plants with the W gene, and the »yellow» group at any rate the 
majority of the wwLl plants, while the violet group contains only those 
having neither W nor L. This last group is thus the most certain. 
The position generally is of course complicated by the fact that the 
effect of the Z gene is enhanced when the plant lacks any of the M 
genes. In any case, there does not seem to be any definite difference 
between the two directions in the back crossing. 

7) Table 82 shows the segregation in Cross XVIII (tricolor, horten- 
sis X arvensis, Type C). Here, as in all crossings with Type C, we 
find a very great deficit of yellow. There are in all close on */, velutina 
individuals. In 1923, when this sowing was counted, I had not yet 
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Cross XVII: Segregation in respect of the flowering colours; 
tricolor, hortensis X arvensis: formula of F;:M,m,M.m.M,m,L1Ww. 


TABLE 78. Segregation in F;. 








| non- velutina 1| velutina 2 velutina 3 
bio- | velutina | 
types | 


phenotypes 
| oooe My |.. M,mgm,|M,m,m,m,m,| m,m,m,m,m,m, 
| u 








yells siiane| We - | 
+ pale violet | wwLl 
yellow wwLlL — 
violet | wwil | 7 
total | | 7 | 
| 192 (m,m,) 


114 ‘es 
































TABLE 79. The back cross F, XVII X tricolor, hortensis. 








phenotypes  pwieruehiidtinn velutina 1 | velutina 2 | velutina 3 | 


| 





‘ : | | | | 

yellowish white +- | 144 17 1 
pale violet | | 
yellow 49 1 | 
violet 175 | 14 | 
total 368 | | Be | | 











16 





TABLE 80. The gametic formule of F, ex Cross XVII. 








| 
genes | si, | . Mm, M,m,m, 





.. MW . M,m,lW M,m,m,lW 
.. M,Lw . M,m,Lw M,m,m,Lw 
.. M,lw . M,m,lw |__M,m,m,lw m,m,m,lw 


| 
| 
| 
..M,LW | .M.m,LW | M,m,m,LW 








TABLE 81. Behaviour of L and W genes as indicated by reciprocal 
back crossings. 


| | 


phenotypes biotypes F, of XVII x tric. hort. | tric. hort. x F, of XVII 











yellowish white | WZ/-- | 

+ pale violet Wily?) |. | 

yellow wwLl(?) | | 

violet wwil 
total 
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TABLE 82. F, of Cross XVIII, flowering colours. 
| 








non-velutina 





lyellowish white + pale violet; yellow violet - 





| 
| 
| velutina 
} 
| 
| 





55 | 7 51 28 | 





begun to make distinction between the different grades of velutina. 
Most probably, however, in this small number, there were only the types 
velutina 1 and velutina 2. 


b) SIZE OF PETALS AND LABELLUM. 


The year 1925 was very unfavourable for investigation of size of 
petals, as the plants had very small flowers owing to the heat and 
drought that summer. There were thus extremely few with large petals. 
I give the figures very briefly in tabular form (Table 83). This shows 
the linkage between size of petals and size of labellum. 

The back crosses (Table 84) gave no small-flowered plants, but 
only intermediate and large-flowered, which agrees with the supposi- 
tion that the intermediates in F, are mainly heterozygotes (Ff) in regard 
to the inhibiting gene for size of petals. In these crosses, there should 
be both Ff and ff individuals, — intermediate and large-flowered re- 
spectively. Divergence from the 1:1 ratio is doubtless due to the 


TABLE 83. Segregation in respect of size of petals and labellum in F, 
of Crosses XIII—XVI. 








XIII 








small-flowered + | without labellum 638 
intermediate with labellum 305 




















large-flowered without labellum 28 
a with labellum 141 


total | 1112 











large-flowered 169 
total 1112 








without labellum 666 
with labellum 446 


total | 1112 


| 
| small-flowered +- intermediate 943 
| 
| 
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TABLE 84. Segregation in respect of the size of petals in the back 
crosses to the respective tricolor parents. 








XIII F, x tric. viol. | XIV F, x tric. alb. | XV F, x tric. lut. 
and reciprocally and reciprocally and reciprocally 





intermediate 183 285 70 
large-flowered 216 140 65 
total | 399 425 135 























TABLE 85. Segregation of the style spot in F, of crosses XIII, XIV 
and XVI. 








cross XIII XIV XVI 





style spot | observed | calculated || observed | calculated || observed calculated | 





with 803 834 | 680 664,5 
without | 309 | 278 206 221,5 


total | 1112 | 1112 | 
































effect of other genes for size. In regard to these also, my parent lines 
were not all entirely constant, the absolute size of flowers varying, 
especially in Line 504 and Line 519. I had to use different F-plants 
for the reciprocal back crossings, and the segregation for flower size 
cannot therefore be taken as indicating how far the genes on which it 
depends are transferred equally with pollen and with eggs. 


c) SEGREGATION OF STYLE SPOT. 


The segregation in regard to style spot proceeded more or less 
normally in the ratio of 3 spot: 1 non-spot, as shown in Table 85. As 
will be seen from the table, there are too many non-spot in Cross XIII 
and too few in Cross XVI. In the back cross XVI F,; X arvensis on the 
other hand, there was a very nice segregation in the ratio of 1: 1, viz. 
61 spot to 59 without, making 120 in all. In Crosses XV and XVII, 
none of the F,-plants had the spot. 

Cross XVIII differed from the usual, as will be seen from the 
diagram in Fig. 15, p. 41. Here, the spot was recessive, and F, segrega- 
ted in a proportion very much resembling 9 non-spot:7 spot, which 
presumably, analogous to Cross X, represents a modification of 43 : 21, 
though the figures actually observed are somewhat far from the calcu- 
lated values. On the other hand they are not so far from 1,39: 1, which 
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would result from an elimination of the inhibiting gene H for style 
spot in abt. 29 % of the pollen mother cells, as found in Cross X, 
p. 45—46. The figures observed are given below: 


calculated 
observed (ratio 43:21) (ratio 1,39: 1) 
93,4 80,6 


45,6 58,4 
Total 139 139 139 





d) NEW AND ABERRANT TYPES. 


It was found that both the entirely sterile and the semi-sterile type 
(described on p. 87) as well as the petaloid and more or less peloric 
types occurred already in F, of Crosses XIII—XVII. The petaloid and 
peloric types were not found in Cross XI, F:, but were doubtless over- 
looked until later generations were reached. Fig. 27, p. 58, shows, in 


TABLE 86. Aberrant a —* in F, bed Crosses XII—XVII. 


| XII | XIII | XIV XV ma XVI XVII 
| | | 
| 











\tric. viol. tric. viol. tre. alba | tric. lut. \tric. marit.| tric. hort. 
larv, TypeC xX arvens. | x arvens.| X arvens. | X arvens.| X arvens. 





total number of in-| | 
dividuals 











+ sterile 
+ peloric 
+ petaloid Ben: 

















TABLE 87. Sterile types in Crosses XII and XVII, form of leaves. 


| 








XVII 





7 


21 


sterile, crenate 








7 | 
sterile, entire | 14 | 
| | 
| | 


total | 





the upper row, two petaloid flowers, and in the lower, two peloric. 
Table 86 shows the number of the aberrant types in Crosses XII— 
XVII. None were found in Cross XVIII. There were at any rate no 
sterile types in this cross. As will be seen from the table, they occur 
in rather small numbers, and there is no definite proportion. All are 
more or less abnormal, with impaired fertility. The steriles resembled 
Hereditas VIII. 8 
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very much those in Cross XI, and here also occurred in different types: 
variegated and non-variegated, non-flowering and slightly flowering. 
In Cross XII and Cross XVII there were, further, sterile types with 
normally crenate leaves. The numbers of the two types will be seen 
from Table 87. Fig. 104 shows one of the sterile types with crenate 
leaves from Cross XVIII. The photograph was taken on the 5th of 
September, but there is still no indication of flower or bud on the plant. 
The same applies to the corresponding two individuals in Cross XII. 
And they have not at the same time become perennial, as they die off 














Fig. 104. Sterile plant, no flowers at all, leaves crenate. Cross XVII. 


on the approach of winter. It is peculiar that one abnormity is often 
accompanied by others. This might seem to suggest that it is the eli- 
mination of certain chromosomes which gives rise to the abnormal types. 

Finally, in Cross XVII, there occurred some more or less double 
flowered individuals, the stamina being transformed into petaloid 
organs, and the petals themselves being sometimes present in excess 
of the normal number. These types are known from of old, and have 
been used for cultivation. In WiTTROcK (1897, p. 11) there is an 
illustration of one of these double Violas from abt. 1629. This charac- 
ter is, like so many others in Viola, highly affected by climatic condi- 
tions. At the close of July, it was hardly possible to discern a single 
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one of these plants. And even by the 15th, when the count was made, 
the number was estimated at only abt. */; of what it had been earlier. 
In F, of Cross XVII I found 7 out of 1095 plants with double flowers, 
and in the back cross of the corresponding F, plant with tricolor, hor- 
tensis, 12 double out of a total of 279 plants. This is the only one 
of the new aberrant types produced by back crossing, ‘and at the 
present juncture I am rather at a loss to explain how such a large 
number of double flowered could arise in a back cross, unless the 
specimen of tricolor, hortensis used as the male plant had itself once 
been double-flowered, but was phenotypically normal at the time of 
crossing, possibly owing to removal under glass. We must at any 
rate assume the presence here of abt. 3 normal genes, all of which 
must be lacking in order to produce double-flowered individuals. 

The velutina types in Crosses XIII—XVI must also be regarded 
as belonging to this category, but they have already been dealt with 
under the heading of flower colouring. 





VI. INCREASE OF CHROMOSOME NUMBER IN INTER- 
SPECIFIC CROSSINGS. 


As already mentioned in a preliminary statement (J. CLAUSEN 1924) 
one of the F, plants of Cross XI, viz. V. 209—3, exhibited aberrant cyto- 
logical conditions, leading to the formation of a new type with a higher 
chromosome number than either of the two parent species. This is 
the first time it has been possible, in the vegetable kingdom, to observe 
how such increase in chromosome numbers arose. There were already 
on record the classical instances of Oenothera Lamarckiana gigas 
{Lutz 1907, GaTEs 1909), Primula Kewensis (DiGBy 1912), Primula 
sinensis gigas (GREGORY 1914) and finally Saccharum officinarum X 
spontaneum (BREMER 1923), but in none of these cases had the increase 
in chromosome number been actually observed »in statu nascendi». 
FEDERLEY on the other hand (1913) had, in the Pygaera hybrids, obser- 
ved that the univalent chromosomes divided in the heterotypic meta- 
phase, giving the homotypic daughter plates a far greater number of 
chromosomes than the parent species (up to twice the parent figure). 
He does not, however, appear to have made use of this discovery for 
an explanation of the phylogeny of chromosome numbers, partly 
perhaps because multiple series of chromosome numbers do not occur 
in the Pygaera species, and partly perhaps because the hybrids were 
not sufficiently fertile. WINGE’s well-known theory (1917 and 1925) 
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of indirect chromosome binding was advanced entirely independently 
of the phenomena observed in FEDERLEY’s interspecific crossings, being 
based on multiple series of chromosome numbers, and the inherent 
nature of the chromosomes to divide and conjugate. My observation 
of the increase in chromosome number in Viola confirms WINGE’s 
theory as to the manner in which the increase takes place, viz. by 
division of univalent chromosomes which then, in the following gene- 
ration, unite and form gemini. R. E. CLAUSEN and GOODSPEED have 
recently (1925) obtained, from a hybrid between Nicotiana glutinosum 
and N. tabacum purpureum, a tetraploid constant type, having in its 
sexual cells the sum of the chromosomes in the two parent species; these 
writers again, however, did not observe how the doubling took place. 

The Viola plant in question, V. 209—3, was highly irregular in 
its reduction division, more than most of the F, plants I have seen. 
In the same pollen sac, and mingled together, one could find the hetero- 
typic meta- und anaphase, interkinesis, homotypic metaphase and 
tetrads. Altogether, it was difficult to stain. Many of the pollen mother 
cells became entirely black, and remained so despite all variations in 
staining and differentiation methods. There were on the whole few 
bivalent, fewer than the usual 13, but the number of bivalents also 
appeared to vary, as far as could be seen. In several heterotypic meta- 
phases, viewed from the side, it was possible to observe how the 
univalent chromosomes divided. Fig. 105 shows one of these meta- 
phases, where there are perhaps abt. 9 large bivalent, abt. 7 univalent, 
undivided, and abt. 5 small univalent chromosomes in process of divi- 
sion. It is not altogether easy to draw the line between the bivalent 
chromosomes and the univalent in division, as they vary somewhat in 
size. That there are, however, not always so many univalent chromo- 
somes dividing is evident from Fig. 106, where we see, in a heterotypic 
anaphase, 15 undivided chromosomes at the one pole and only one in 
process of division between the plates. In the homotypic metaphase 
therefore, we find different numbers of chromosomes in the plates. 
Unfortunately, most of them are very dark, especially those with the 
smaller numbers. There was, however, one pollen mother cell with 
a remarkably handsome homotypic metaphase, reproduced in Fig. 107. 
In each of the two daughter plates there are 23 chromosomes, and 
furthermore, one chromosome is detached in the plasma between the 
two nuclei. There is here far more difference between the size of the 
chromosomes than is usual; there are perhaps abt. 12 of normal size 
and 34 small ones of half size, these last being presumably univalent 
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chromosomes which have divided. As we have in all 30 chromosomes 
introduced by the parents, and find here a total of 47 in the entire pollen 
mother cell, it follows that in this case 17 univalents must have divided. 
This led GATES (1924) to state the position as if it were the chromo- 
some equipment of arvensis alone which had divided (»13 + 17 + 17, 
a condition of semi-tetraploidy»). Possibly he may have been induced 
to take this view by analogy from BREMER, who assumes a similar 
mode of formation for Saccharum. It would, however, be highly un- 
natural to assume that all the 17 arvensis chromosomes should split, 
while 12 out of 13 tricolor chromosomes conjugated one with another. 
And it is evidently only in a single instance that the chromosome num- 
ber is increased by 17. At any rate, we do not always obtain the same 
number in the homotypic plates, as is already apparent from Fig. 106. 
Figs. 108 and 109 show two homotypic metaphases with abt. 23—25 
and abt. 22 chromosomes respectively. It rather seems, however, as if 
there were many with about 20 or a little over. In the homotypic 
metaphase the chromosomes already once divided seem to divide again. 
The chromosomes here are very small, and owing to the difficulty of 
staining, hard to count; there do not seem, however, to be any un- 
divided chromosomes remaining at the equator, and I have several 
times counted nearly 20 chromosomes at the poles. , As moreover, the 
offspring of this plant raised by self-pollination showed an increased 
chromosome number, it is evident that the univalent chromosomes must 
have divided twice in close succession, as pointed out by WINGE (1925). 
That it is a longitudinal division and not a transverse division which 
has taken place in the heterotypic division may perhaps be taken for 
granted from the picture presented by the univalent chromosomes in 
division; it is typical for a hometypic division. A fragmentation of the 
chromosomes would hardly present such an appearance, and would 
certainly not occasion an increase in the number of gemini. 

The material of V. 209—3 was fixed in 1921, but not investigated 
until 1923, after both F,, F, and F; plants were dead. Thus there were 
not so many samples taken for fixing and sowing as would have been 
desirable. Of F, three plants were fixed, viz. V.336—1, —2 and —3 
(see pedigree p. 68). ‘The two first were very irregular and difficult 
to stain, but in V. 336—2 one could count about 22—24 chromosomes 
in a homotypic metaphase; in V. 336—3 on the other hand, in two 
corresponding homotypic metaphases, 21 + 25 could be counted, i. e. 
presumably 2 n = 46 (Fig. 110): curiously enough the same figure as 
in the two handsome plates in F,, Fig. 107. This is, however, doubtless 
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Figs. 105—126. The reduction division in V. 209-3 and its descendants (cf. Table 88, 
p. 121). (x 1800). (het. = heterotypic; hom. = homotypic; PMC. = pollen mother cells). 
Figs. 105—-109: V. 209—3 (F,); 105: het. metaphase, univalent chromosomes split- 
ting; — 106: het. anaphase; — 107: hom. metaphase, 23 + 1 +23 chromosomes; 
large (undivided) + small (recently divided) chromosomes; — 108: n= abt. 23; — 
109: n=abt. 22. 110: V. 336-—3 (F,); hom. metaphase, 2n = 21/25. 111: V. 615—1 
(F;); het. anaphase, 2n = 21/22; chromosomes almost of equal size. 112—114: V. 
615—2; 112: het. metaphase, possibly with trivalent chromosomes (marked x x); — 
113 and 11%: PMC. of unequal size from the same pollen sac. 115: V. 615—4; 
hom. metaphase, 2n = abt. 21 + 1 + 22. 
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Figs. 105—126. (Continued). Figs. 116—122: V. 754—1 (F,); 116: het. metaphase, 
1811+ 41 at least (univalents marked x); — 117: transitory stage from interkinesis 
to hom. metaphase (incomplete); — 118: hom. metaphase, with dwarf spindles, 22 
+ 10+ 11(2) chromosomes; — 119: hom. metaphase, n = 22; — 120: hom. telophase 
with many dwarf nuclei; — 121: pollen heptad; — 122: somatic cell division in 
basis of anther, 2n = 43. 123: V. 754—4; diakinesis, abt. 19 gemini + 2 univalents (x). 
124—-125: V. 757-3; 124: diakinesis, 20 gemini at least + a group (shaded) of doubt- 
ful value; — 125: hom. metaphase, n= 23. 126: V. 757—%: het. metaphase, 19 or 
: 201 +2 or 31. 
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a mere coincidence. It is hard to say what was the chromosome num- 
ber of the gametes which formed V.336—3 as there were numerous 
possibilities in F,. With the irregular distribution 21/25 it could hardly 
have been 23 + 23 chromosomes, or at any rate not 23 + 23 homo- 
logous chromosomes. 

Of the F, plants, only two from V. 336—1 and four from V. 336—3 
were fixed. Of these, one of the former, V.613—1 proved very 
irregular in divisions and difficult to stain, but it was nevertheless 
possible to see that it had a rather large number of chromosomes, viz. 
in the heterotypic anaphase abt. 17 + 17 large, undivided and abt. 
10 divided, some of these still situated on the spindle. It must then 
presumably have had 2 n= abt. 39, and the F, plant from which it 
was derived must either have had many chromosomes itself or have 
increased the chromosome number by division of univalents. It seems 
then as if plants which have not sufficiently increased the number in 
F,, endeavoured, even as late as in F;, to repair the deficiency. As 
regards the plants from V.336—3 on the other hand, I would refer to 
Table 88, showing the chromosome number in plants from V. 209—3. 
Although most of the plants in the homotypic metaphase showed chro- 
mosome numbers varying from 21—23, there is evidently none which 
has as yet attained equilibrium in regard to the number. The one 
which has attained farthest in this direction is presumably V. 757—3, 
which had only 1 univalent and presumably 23 bivalent chromosomes. 
In one diakinesis of this plant, there is a group, doubtless of bivalent 
chromosomes, which cannot be quite cleared up (Fig. 124), but there 
are 20 distinct gemini besides. In the heterotypic metaphase, we also 
find only 1 univalent chromosome. Where it was possible to observe 
the number of bivalents in the heterotypic division, I have always 
found a high value for this, far beyond the 5 or 6 found in V. 209—3 
and also far beyond 13, as a rule over 18. It is not impossible that 
there may be trivalent chromosomes in the heterotypic metaphase. 
V. 615—2, Fig. 112 seems rather to suggest this. The chromosomes 
marked xx in this figure point rather in this direction. There would 
indeed, be nothing really surprising in this, seeing that a number of 
the doubled tricolor and arvensis chromosomes are undoubtedly some- 
what homologous, and could thus occasionally conjugate one with 
another. 

A peculiar phenomenon was observed in V.754—1, the chromo- 
somes in the early homotypic metaphase being often found arranged 
in a peripheral circular zone with no very great interval between the 
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two homotypic plates (Fig. 117). In many cases also, this leads to 
great irregularities, more than two spindles being formed in the homo- 
typic metaphase (Fig. 118). Fig. 120 shows what the homotypic telo- 
phase can look like in such cases, while Fig. 121 gives a corresponding 


TABLE 88. Chromosome numbers of plants descending from V. 209—3. 








number of chromosomes | 









































5 | 
rE: ‘no. ot “een Fi remarks 
g | plant | heterotypic | homotypic | on == | a8 no. 8 | 
2 | division division | | | | 
or ae irregular ae ~ | V.613)  — | 
F, |336—2 ‘on 22-24 | — |v.e14) — | 
336—3 _ 21/25 46 V.615 110 | 
613—1| abt.17+ 19 | | 
+17 — _|abt.39 V. 752) — | 
615—1 21/22 21/22 43 |V.754| 111 
615—2) abt. 181 (pos-| 21, 22, 23 — | V. 755|112—114) very unequal | 
F, sibly 2:1) + | sized PMC, | 
| univalents | 
| 
615-3 “ “ — |V.756} —  |ill nourished PMC.| 
615—4 — 21, 22,23 |abt.44)V.757) 115. | | 
754—1| 181+ 4; at | 22; 21 43 | V.861/116—122' dwarf nuclei in | 
least | hom. methaphase | 
| | 
| 754—3 — | — — |V.863} — _ |hexadsare formed) 
754—4 diakin: 
1911 + 21 _- 40? |} — 123 } 
757—1 -- — — |V.867' — _ |ill nourished PMC. 
F, |757—3| — diakin: 23 47? | V. 869)124—125) 1 univalent in het. 
20n + 11 at metaphase 
least 
757—4}19- 201 + 2-3) 22, 23 — |V.870} 126 | 
757—5| 22(anaphase)| 21, 22 — — — | PMC. deformed 
757—6| abt. 22/24 | abt. 20/25 |45-46?| — — |some approach to 
, ' dwarf nuclei 














pollen heptad. It is evidently possible for this to give rise to irregulari- 
ties in the genetic conditions, and this, as we shall presently see, is also 
the case. In the heterotypic division, no irregularity of this kind was 
discernible, as may be seen from Fig. 116. The chromosome number 
was n= 43 (Fig. 122). Many pollen cells were, however, regular in 
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division, as shown in Fig. 119. In V.754—3 I have also observed 
pollen hexads. 

It is interesting to note that the split chromosomes do not continue 
smaller in size than the undivided. In F;, V. 336—3, there was already 
very little difference apparent in the size of the chromosomes (Fig. 116) 
and in F; and later generations the difference has entirely disappeared, 
or is at any rate no more pronounced than may be found among a 
set of one of the pure species arvensis or tricolor, possibly even hardly 
so much. (Figs. 29—31.) We find then, that the chromosomes grow 
large again even after an additional division. And we cannot therefore 
draw any conclusions in phylogenetical respects from the volume of the 
chromosomes themselves. On the other hand, where it is a question 
of long or short chromosomes as in Crepis (ROSENBERG 1918), Carex 
{HEILBORN 1924) and in Secale (GoroH 1924) there may doubtless be 
a possibility of the short having arisen by transverse division of 
fonger ones. 

Another characteristic feature accompanying the increase in chro- 
mosome number is the occurrence of large pollen mother cells. This 
is correlated with the fact that the cells in general in types with in- 
creased chromosome number are larger than those of the initial types. 

What type of inheritance can we expect to find in plants with 
such cytological conditions as these? Since some of the chromosomes 
have been doubled and others not, we must look for a mixture of 
constant intermediate and alternative inheritance (FEDERLEY 1913). As 
the F, types are presumably formed by rather different gametes, we 
cannot expect that all the offspring series should exhibit like conditions, 
and as moreover, chromosome elimination occasionally takes place, we 
can also look for irregularities on this account. It is almost impossible 
to determine what are the characters in regard to which there is con- 
stant intermediate, and which will give alternative heredity, as a num- 
ber of planis can even in F; already become constant by ordinary 
Mendelian combination. In F, also the conditions are incalculable, as 
the divisions in V. 209—3 proceeded in several different ways. It is 
only in the offspring series from F, plants that we can trace a definite 
line. The F, segregation of V.209—3 is therefore also noted together 
with the other F,. The pedigree is shown on p. 68. 

The segregation for flower colouring in F, is shown in Table 51, 
p. 71, V. 336. There are remarkably few yellow in proportion to the 
violet, and we find no fewer than two velutina aberrants. The segrega- 
tion for size of flowers is shown in Table 61, p. 80. Here we find a 
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remarkably large number of large-flowered and intermediate plants. 
The segregation in regard to labellum is shown in Table 63, p. 83. We 
find here comparatively few with labellum. Segregation for style spot, 
however, is the most striking of all, from the very fact that this charac- 
ter is so easily determined. It will be seen from Table 66, p. 86, that 
there are 37 with spot to 2 without, which doubtless means that a large 
number of plants have already in F, doubled the chromosome to which 
the gene for style spot is attached. 

Of F., three plants were gathered for further cultivation, but as 
the offspring in the two first of them showed reduced vitality (when 
the time approached for counting, there were often not more than 
10 % of the plants left alive, the remainder having succumbed, appa- 
rently to the attacks of black leg). I have during the last two years only 
proceeded farther with the offspring of V.336—3 which in contrast to 
the others showed remarkable vitality. I will therefore in the following 
only make brief mention of the two first. 

V. 336—1 was the most remarkable, and perhaps the handsomest 
and most elegant type of all the F, segregations in the year 1922. It 
had extraordinarily long internodes, long narrow leaves and stipules, 
and also very long petioles (abt. 7 cm) which broke off easily at the 
axils, just as in Viola Munbyana; large and very narrow petals, yellow- 
ish white with a velvety spot at the tip of the two upper petals. F, 
and F; retained most of these characters, but there was at any rale 
segregation in regard to size of flowers and style spot, but as the total 
number of plants counted in each sowing only varied from 2 to 39, 
from abt. 175 and abt. 300 seeds sown respectively, I have not thought 
it necessary to give these figures. Pl. II, Fig. 26 is a reproduction 
of a rather small-flowered type of Fy. V.336—2 was also a velutina 
aberrant, but not nearly so handsome and elegant as the foregoing. 
It was cultivated only as far as F;, in which there were 6 plants in all. 

V. 336—3 was described as »large-flowered, without labellum, 
yellowish white flowers, upper petals violet-edged, with spot, petals 
broad». About 200 seeds were gathered from this plant after self- 
pollination. Later observation of pressed material showed that while 
the petals were certainly large, the sepals were particularly long, and 
about the same size as the petals themselves, so that it should properly 
have been entered as »intermediate». The same applies to all sub- 
sequent offspring of this plant. In the relation between sepals and 


petals, they always resemble F,; only in the late summer can the petals 
The labellum also was constant. 


become a little longer than the sepals. 
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In reality it answers also to F, in this respect, having slightly move 
labellum than arvensis. The style spot again was constantly preseut 
from the very first, and the same applies to the broad petals. Altogether, 
there is something pansy-like about this type, as may be seen from PI. /!. 
Figs. 28—29. Only the velutina aberrants produced had narrow petais 
(Pl. II, Fig. 27). As early as August 1923, before I knew anything of 
the increase in chromosome number, it was noted about V.615 (F;) 
that the plants were very strong and large, and the herbarium material 
shows the same thing, especially in the very large, long leaves and thick 
stems. While all these characters evidently exhibit a high degree of 
constancy, segregation took place in F; in respect of flower colouring. 
It was, however, only the bleaching gene W which showed segregalion, 
the L gene having likely disappeared, so that V.336—3 must al- 
together have had the formula FFBBSSIIWw. Presumably the suppo- 
sed gene G for size of flowers, and for labellum, has also been doubled, 
so that the total effect of this and of the inhibiting genes for size of 
flowers and labellum would be = F,. The absolute size of the flowers 
should then be correlated to the general gigas character of the plants, 
and is perhaps itself a consequence of the polymerisation of several 
size genes affecting the plant as a whole. The W gene is really the 
only one known not to have been doubled in V.336—3. Table 89 
shows the segregations with regard to this gene in the later generations. 
Segregation proceeds normally, analogous to what we find in Table 56, 
p. 74. The three types were rather difficult to distinguish one from 
another, but constant sowings of WW and ww were also found. PI. II, 
Fig. 28 shows a flower (yellowish white, mauve border, presumably 
of a WW plant) from V. 757. In all WW plants, the flower becomes 
more or less mauve bordered before it fades, often even more than is 
shown in this figure. Fig. 29 on the same plate shows a flower from 
a ww plant of V. 869. The plants of V. 868 could not be classified with 
any certainty, but ranged from »yellowish white, mauve border», to 
»violet». 

Both V. 756 and V. 870 had considerably smaller flowers than the 
others, and were poor in growth, but with a thick stem. All the others, 
and especially V. 757 and V. 869, showed powerful growth. 

The offspring of V. 754, which showed marked irregularities in the 
homotypic metaphase and in tetrad formation (Figs. 116—122) also 
gave unexpected results in regard to the morphological characters. The 
plants in V. 754 were WW, but in F; there was segregation for this 
gene,.as will be seen from the following. 
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V. 861 (sown from V.754—1) was mainly yellowish white with 
pale violet border; there were, however, 4 plants of a rather dark violet, 
and also one of the sterile type with entire, non-crenate leaves and 


flowers. There were altogether 30 plants in this sowing, 


none showed particularly powerful growth; all had the style spot. 

























































TABLE 89. Segregation of the flower colouring in offspring of 
V. 336—3. 
4 the mother plant | number of plants 
3 | _— yellowish | light) = | F | 
S | no phenotype SOwIN8 white, mauve) violet vanes) 2 | 
nal | borderedWW) Ww | — | 
] l | 
F, 336-3) yellowish white, violet edged | Le 615 23 | 48 37/108 
615—1) yellowish white, violet edged |V.754 22 | — | — | 22 
F, \615—4 light violet | V. 757) 26 | 75 | 23 |124 
615—3 violet [¥. 756 | _ — | - | 20) 
757—1| yellowish white, violet bor- | | | | | | 
dered _V. 867, 160 | — /160! 
F, |757—2 light mauve | V. 868) x | & x | 62; 
757—3 rather dark violet /V.869) 2 — | — | 159 |159 
'757—4 dark violet V. 870) 58 | 






































































TABLE 90. Velulina types in offspring of V.336—3. 

§ the mother plant | number of plants | 
3 | waren diffusely 3 | 
S no. phenotype sowing) non-velutina | mauve+ve- | ~ | 
i) lutina 
F;, [336—3] yellowish white, non-velulina v.613 99 9 108) 
| 

F, \615—2 yellowish white, velutina | V. 755 S | 30 | 33} 
F, |755—1) yellowish white, velutina /V. 864 — | 103 103) 
755—2! yellowish white, velulina | V.865) ao 128 128} 









V. 862 





style spot! 


doubtless all WW. 


had not been effected at a suitable stage. 





(sown from V.754—2). Total 121 plants, very powerful, 


The variation found is doubtless due merely to 
difference in age of the flowers. There was, however, one plant without 


V. 754—2 was not cytologically investigated, as the fixation 
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V.863 on the other hand (sown from V.754—3) showed w- 
questionable irregularities. There were in all 183 plants in this sowing, 
most of them large and very powerful plants, 18 however beinz 
dwarfish types, very weak as to flowering, and sterile. I did not 
succeed in obtaining a single seed from these dwarfish plants. A large 
number were light violet; and this could hardly be due solely to diffe- 
rence in age of the flowers. In all probability, these were Ww plants. 

There were among the offspring of V. 336—3 also some velutina 
types with narrow petals. Table 90 shows the occurrence of these. 
Pl. II, Fig. 27 is a reproduction of one of these velutina aberrants. They 
resemble altogether the corresponding types with normal chromosome 
number previously mentioned, and it is highly probable that the same 
genes have been eliminated in both cases. The 9 velutina in V.615 
are doubtless new aberrants. The velutina colouring is modified some- 
what, but as a rule there was a definitely marked, diffuse mauve colour- 
ing remaining on the same spot, so that the type could be recognised. 
Save for V. 615, no violet plants were found in the sowings noted in 
Table 90; the others were evidently WWm,m,. 


Save for the segregation in regard to flower colouring, and the 
marked aberrations in the offspring of V. 754, the new type must be 
said to be morphologically constant, and differs in various characters 
from Viola tricolor as well as from V. arvensis. It could not be placed 
from the handbooks, and if found growing wild would certainly be 
regarded as new. I will therefore give a survey of its peculiarities. For 
the sake of convenience, I will in the following call the type Viola 
hyperchromatica, in consideration of its increased chromosome number. 

Its life cycle itself differs at once from that of arvensis and that 
of tricolor, inasmuch as it takes far longer in development than either 
of these. It was sown in a hot frame together with the others in March, 
and came up and was planted out with them. But while arvensis, 
under these conditions, was in full flower by the beginning of June, 
and tricolor in July, hyperchromatica did not attain full flower until 
August, and remained strong and luxuriant when most of the other 
types had fallen. 

Its rosette leaves are reniform, whereas those of tricolor are as a 
rule ovate-cordate (Fig. 127). 

The vegetative organs are extraordinarily powerfully developed. 
Stems very thick. Fig. 128 shows transverse sections of main stems of 
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arvensis Line 52 (a), hyperchromatica V. 869 (b) and tricolor Line 504 
(c) magnified to the same degree. The difference is very striking, and 
can also be seen from the short part of the stem in the photo Fig. 131. 
The number of vascular strands, on the other hand, is not essentially 
greater than in the initial species. 

Another characteristic feature in V. hyperchromatica is the extreme 
brittleness of the stems, which are easily snapped, far more to than in 
tricolor and arvensis. This is presumably due in part to the compara- 
tively few vascular strands, but more especially also to a difference in 
the anatomical structure of the medullary rays. Fig. 129 shows a cross 
section of the medullary rays in arvensis 
(a), hyperchromatica (b) and tricolor (c). 
Both arvensis and tricolor have, in con- 
tinuation of the xylem of the vascular 
strands, a distinctly marked stereome of 
wood parenchyma, in three or four cell 
layers, with greatly thickened cell walls 
and rounded cell cavities; hyperchroma- 
tica on the other hand, has only a single 
layer of these cells, not much thickened, 
while the cell cavity itself is not rounded 
but angular. This is a very peculiar and 
very conspicuous anatomical difference; 
a new formation, one might say, in the 497 
new type. _* 

The leaves of hyperchromatica are Fi8- 127. a: rosette leaf of V. 

5 ss : hyperchromatica; b: d:o. of V. 
about twice as thick as those of arvensis perane 
and tricolor. Fig. 130 shows in section, 
leaves of hyperchromatica (a) and tricolor (b). It will be noticed that 
there are the same number of cell layers in both types, but in Ayper- 
chromatica, all the cells are twice as large as those in the tricolor leaf. 
Quite externally also, hyperchromatica will be seen to have larger, and 
more especially longer leaves than tricolor, as is also apparent from 
Fig. 131, and can be seen in dried specimens from the very first years. 
I have already mentioned the size of flowers, which will best be seen 
from Fig. 131. 

The flower itself is most like a highly magnified arvensis with 
broad petals.. Compared with tricolor, we find again a characteristic 
difference in the relative length of the sepals. 

Structure of style and stigma will be seen from Figs. 132—34. 
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Fig. 132 shows arvensis in oblique frontal and in side view. The iarge, 
open stigma, facing down towards the pollen chamber, will be noticed. 


Fig. 128. Cross section of stems in outline; — a: V. arvensis; — b: hyperchroma- 

tica; — c: tricolor; the dotted line indicates a ring of stereome (all x abt. 8). 129: 

Cross section of medullary rays; — a: arvensis; — b: hyperchromatica; — ec: tri- 

color (all x abt. 70). 130: Cross section of leaves; — a: hyperchromatica; — b: tri- 
color (both x abt. 100). 
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The labellum is of altogether minimum size. In tricolor, Fig. 134, we 
notice the small aperture formed by the stigma, its direction, pointing 
obliquely forward, (this is best seen from the underside of the style) 
and the well-developed labellum. V. hyperchromatica, Fig. 133, on the 
other hand, is in these characters far more like arvensis. The labellum 
is not very large, though slightly larger than in arvensis, and the stigma 
points more forward. This notwithstanding, V. hyperchromatica is a 
spontaneous self-pollinator. 

As regards the pollen grains, hyperchromatica is again an inter- 














Fig. 131. Shoots with flowers of V. tricolor, Line 504 (left) and hyperchro- 
matica, V. 657 (right). 


mediate form; tricolor has pollen with 4 germinating pores, arvensis 
Line 52 has pollen with 5 and 6 in about equal numbers. V. hyper- 
chromatica, on the other hand, has about equal numbers of 4- and 
5-pored pollen, and, as will be seen from Fig. 135, the grains are some- 
what larger than in tricolor. 

All this rather inclines me to consider V. hyperchromatica as a 
parallel to a nova species produced by interspecific crossing. Whether 
it would be able to hold its own in competition with the other species 
it is hard to say. Probably, nature has already tried it before, and 
given it up; yet who knows but that it might, under different natural 
conditions, especially climatic, be capable of maintaining its existence 

Hereditas VIII. 9 
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and even taking the place of others? In any case, it is of great interest 
theoretically, to find that we can, by interspecific crossing, produce a 
type with a new chromosome number, far higher than that of either 
of the parent species, and differing, moreover, characteristically froim 
these not only in the combination of morphological characters, but also 
in details of anatomical structure. It seems to me that V. hyperchro- 


154 
Fig. 132. Style and stigma of V. arvensis in oblique frontal and in side view (x 9). 
133: do. do. of hyperchromatica (x 9). 134: do. do. of tricolor, in oblique frontal 
view, in side view and entirely frontal. Note the small aperture of the stigma com- 
pared with that in arvensis; also size of labellum and style spot (x 9). 135: Outline 
of pollen grains; — a: tricolor, lutea; — b: tricolor, hortensis; — c: hyperchromatica. 


matica thus provides experimental evidence in support of LorTsy’s 
theory of species formation by hybridisation (LoTsy 1916). It is not 
constant as yet, and it is polytypic, but possibly the species have, in 
certain cases, differentiated out from a polytypic aggregate of individuals 
with certain features in common, which rendered them qualified to 
survive in competition under certain conditions. 


The known cases of chromosome doubling may conveniently be 
classified under two heads, viz.: 
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1) Those arising from the doubling of two sets of non-homologous 
chromosomes brought together in a species hybrid and, 

2) Those arising from the doubling of two homologous chromosome 
sels, thus giving four homologous sets. 

There are of course transitions between these extreme cases, while 
again it is not always all the chromosomes which are doubled; I think, 
however, that the mode of division is very important for an under- 
standing of the further career of the new type. Viola hyperchromatica 
is itself one of the transition cases, since the chromosome sets of 
arvensis and tricolor are somewhat homologous one with the other. 

FEDERLEY’s Pygaera crossings (1913) correspond rather to the 
former type. He found here a somewhat varying number of gemini, 
but always very few. In Smerinthus populi X austauti (FEDERLEY 
1915), on the other hand, there were many bivalent and only very few 
univalent chromosomes. 

The increase of chromosome number noted by BREMER in a hybrid 
between Saccharum officinarum and S. spontaneum very much re- 
sembles what’ we find in Viola. S. officinarum has, according to 
BREMER, n=40, and S. spontaneum n=56. The hybrid has 
n = abt. 68. In the diakinesis of the hybrid, many of the chromosomes 
appear to be of double type. BREMER regards it as most likely that the 
hybrids are formed by haploid officinarum and haploid spontaneum 
gametes, but that the chromosomes of the egg-cells split during fertilisa- 
lion, giving the hybrid 2 X 40 officinarum and 56 spontaneum chromo- 
somes (p. 308) and that subsequently, in reduction division, in the 
hybrid, the 56 spontaneum chromosomes unite with 56 officinarum 
chromosomes, 28 from each of the two sets, while the remaining 
12 + 12 officinarum chromosomes pair off together (p. 325). It seems 
to me far more reasonable to suppose a state of things entirely ana- 
logous with that of Viola: 28 saccharum chromosomes can, in reduction 
division of F,, unite with 28 officinarum chromosomes and form 28 
bivalent. The remaining 12 officinarum and 28 saccharum chromoso- 
mes split. This brings the haploid figure up to 68 or thereabout. If 
BREMER’S illustrations are from the F, generation, then it is of course 
highly remarkable with the numerous apparent bivalents in the dia- 
kinesis; BREMER believes he has found, in Fig. 88, p. 305, at any rate 
50 chromosomes of a bivalent character. Now in Viola, it is not un- 
common to find the univalents in the diakinesis of F, constricted 
(Fig. 49) so that it may be practically impossible to distinguish the 
univalent from the bivalent; and we might well suppose something 
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similar in the case of Saccharum. I mention this merely as a possibility, 
since it seems to me rather unnatural to suppose that the officinarun 
chromosomes must at all costs conjugate with the saccharum chromo- 
somes, if there are 2 sets of perfectly homologous officinarum chromo- 
somes in the hybrid. 

Primula kewensis (fertile) n = 18 is hardly, as FARMER and DiGcBy 
(1914) suppose, a product of cross-segmentation of chromosomes in the 
sterile P. verticillata X P. floribunda. FARMER and DIGBY’s measure- 
ments themselves indicate the reverse, as the chromosomes have retained 
their shape. Their volume, on the other hand, is doubtless correlated 
with the nutrition-physiological conditions in the pollen mother cells. It 
may, as I have found in Viola, differ, and that to a very great extent, 
in different flowers from the same plant (see for instance Figs. 73 
and 74, p. 91). Whether doubling took place in the vegetative cells 
during reduction division, we do not know at all, but it seems at any 
rate to have done away with the sterility noted in the case of the 
9-chromosomed hybrid. According to the investigations of PELLEW and 
DuruaM (1916) P. kewensis exhibits, when sown, a degree of constancy 
remarkable in a species hybrid. This very strongly suggests that 
doubling has resulted in its having 9 bivalent verticillata and 9 bivalent 
floribunda chromosomes. But the whole of this Primula question might 
well call for more thorough and rational investigation. 

ROSENBERG (1917, p. 168) has investigated a hybrid, Hieracium 
excellens X H. aurantiacum, produced by OSTENFELD (No. 48a, 
OSTENFELD 1910, p. 264). This hybrid was found to possess a higher 
chromosome number than that usually observed in the two parents, 
viz. 22—24 gemini and 6—8 univalents. H. excellens, according to 
ROSENBERG, has 18 bivalent-+ 6 univalent chromosomes, whereas 
aurantiacum has 2 n= abt. 36, and in the reduction division bivalent 
and univalent chromosomes, the exact number is not known. The for- 
mation here of more gemini than in the parents must presumably, as 
ROSENBERG observes, be due to some of the extra chromosomes from 
one »species» uniting with some of the extra chromosomes from the 
other; it must here be remembered, however, that the initial types 
themselves are to be regarded as species hybrids of an early generation. 
as their chromosome number fully shows. The hybrid in question 
then, will thus be rather a quadruple bastard. On the other hand, 
a type such as Hieracium lacerum (ROSENBERG 1917, p. 189—190), if 
not fixed by apogamy, would doubtless have produced a type tetraploid 
in relation to itself. The type of division in the pollen mother cells of 
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H. lacerum must be regarded as a transition type between the semi- 
heterotypic division (I. c., p. 202) and the typical equation division, 
which produces the »indirect chromosome binding». Figs. 23 c and 24 
in ROSENBERG’S work actually show first divisions in the pollen mother 
cells, which are good illustrations of »indirect chromosome binding», 
being complete equation divisions. Whether the pollen mother cells 
complete a second division is here of no importance. The main thing 
is that reduction fails to take place, and that the univalent chromosomes 
might obtain partners by equation division. 

The tetraploid Nicotiana (R. E. CLAUSEN and GOODSPEED 1925) was 
produced from a glutinosum X Tabacum, purpureum hybrid (12 * 24 
chromosomes) and had n = 36, with full conjugation in the heterotypic 
metaphase. Whether doubling took place in a sector of the »partially 
fertile» F, plant, or during reduction division, giving this plant, like my 
V. 209—3, a mode of division differing from that of other F, plants, 
is not known. From a purely genetic point of view, and as regards the 
chromosomes, the result in any case will be entirely the same, whichever 
process may have taken place. A new type has been formed, with 12 
glutinosa and 24 purpurea chromosomes in all the generative cells, and 
a new term in the multiple series of chromosomes numbers. F, behaves 
practically speaking like a constant type, and resembles F,. This agrees 
with the supposition as to this chromosome formula. 

Whether Oenothera .Lamarckiana, gigas should come under the 
first or second of the main groups it is hard to decide. It depends 
on what Lamarckiana itself is, and opinions are very divided as to 
this. Most now agree, however, that Lamarckiana is a heterozygote 
kept constant by the fact that both the homozygotic combinations 
perish (RENNER 1916). These are supposed to be represented in the 
50 % germless seeds. Lamarckiana, gigas appears as a double 
Lamarckiana (VAN OVEREEM 1923, p. 20—21) in anatomical, cytological 
and genetic respects. VAN OVEREEM found that abt. 100 % of the seeds 
had germ. But gigas has, in all its gametes, the entire double constitu- 
tion of Lamarckiana (gaudens + velans) so that none of the zygotes 
could ever contain only the one Lamarckiana complex. Lamarckiana 
gigas must therefore contain 2 complete sets of Lamarckiana chromo- 
somes. Whether the diploid gametes on which it was presumably first 
founded were formed by division of univalents in the heterotypic divi- 
sion, or by fusion of the two daughter nuclei in the homotypic meta- 
phase, as observed by LJUNGDAHL (1922) in Papaver somniferum X 
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P. orientale, is not known, but in either case, the result in reality would 
be a complete set of all the Lamarckiana chromosomes. 

The tetraploid types arising from two already homologous chro- 
mosome sets often seem to be subject to irregularities, owing to the 
numerous possible methods of combination between the chromosomes. 

Primula sinensis, gigas, n= 24 is, at any rate according to the 
description given by GREGORY, (1914, p. 485—86) not constant: »In 
the course of breeding in the direct line from these plants, the recessive 
types have from time to time appeared». BELLING (BELLING and 
BLAKESLEE 1924, p. 61 footnote) believe to have found tetrasomes here 
just as in tetraploid Datura. 

Solanum nigrum, gigas (WINKLER 1916) likewise does not seem 
to be altogether regular in reduction division (I. c., p. 441). At any 
rate, vegetative reversions to the diploid chromosome number arise 
(WINKLER 1922) while the aberrant types produced in STOPPEL’s back 
crossing of the tetraploid nigrum, gigas with the pure line whence it was 
derived (WINKLER 1922) show that chromosome aberrations must take 
place, owing presumably to the abundant possibilities of conjugation. 

BLAKESLEE and BELLING have in Datura found tetraploid types, 
and the cytological conditions in these have been far more closely 
investigated than in other tetraploid plants experimentally produced 
These tetraploid types arise more especially after exposure to cold 
(BELLING and BLAKESLEE 1923, p. 110) possibly as a result of »non- 
reduction» i. e. a splitting of all the chromosomes in the heterotypic 
metaphase in stead of reduction. This process of »non-reduction» was 
of frequent occurrence in haploid plants, even without exposure to 
cold, and fairly frequent in triploid, but rare in diploid and very rare 
in tetraploid. In haploid plants, the process must be regarded as an 
»indirect chromosome binding» analogous to the corresponding process 
in interspecific hybrids. In the tetraploid plants, the chromosomes unite 
in quadrivalent chromosome groups; in the triploid they form trivalent 
groups. Owing to non-disjunction in these groups, the chromosomes 
are distributed somewhat irregularly in the tetraploid plants (BELLING 
and BLAKESLEE 1924, p. 64). Elimination of chromosomes also occurs 
l. c., p. 67). Altogether, these tetraploid types seem, however, to be 
fairly constant. 

F. vy. WETTSTEIN’s production of polyploid moss types (1924) by 
Ex. and EM. MARCHAL’s regeneration method gave an interesting result: 
a genus hybrid like Physcomitrella patens X Funaria hygrometrica 
was found capable of forming octovalent hybrid types which would. 
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thus have to contain 4 Physcomitrella and 4 Funaria chromosome sets; 
regeneration in pure lines, however, would go no farther than to 
quadrivalency. It seems then as if an organism could hardly continue 
to exist when it contains more than 4 identical chromosome sets, 
possibly owing to the very fact that there are so many possibilities for 
conjugation. _ 

On the whole, I think we may say that the doubling of chromo- 
some numbers produced in plants, where the two haploid sets of chro- 
mosomes are already practically identical and where conjugation is 
already perfect, is of small importance in biological evolution, partly 
because no new combination takes place, and partly because the 
tetraploid types arising from such types are not stable, but sooner or 
later revert to the diploid original type, whereas on the other hand 
tetraploid types produced by doubling of specifically different chromo- 
some sets in F, of an interspecific crossing will form cytologically stable 
types, at the same time affording a constant new combination of the 
characters in the two different species. The difference between these 
two cases may be shown schematically as below, where the capital 
letters indicate chromosomes, identical capitals standing for homologous 
chromosomes: 








ABCD _, EFGH ' ABCDEFGH 
1) ABCD * EFGH” > 2BCDEFGH (doubling) ABCDEFGH 
(bivalency) (univalency) (bivalency) 
ABCD ‘ AABBCCDD : 
2) ABCD (doubling) —— AABBCCDD (quadrivalency). 
(bivalency) 


There are all possible transition forms between these two extremes, 
more or fewer of the chromosomes brought together showing complete 
or partial conjugation, and where the stability of the newly formed type 
is not complete. FEDERLEY’s Pygaera hybrids are, up to now, the 
crossing most nearly approaching case 1. In all other species hybrids 
mentioned, with complete or partial doubling of the chromosome set, 
there seem to have been a number of bivalent chromosomes in F;. 

The impulse to doubling of one or more chromosomes can evidently 
arise in different ways, either by external influence (temperature and 
the like: Datura, BLAKESLEE 1922, Hyacinthus, DE MOL 1923) or by the 
juxtaposition of heterogeneous chromosomes in one cell. Disturbance 
in chromosome equilibrium seems often to be a contributory cause. 
BELLING and BLAKESLEE (1924, p. 67) state that in the tetraploid types, 
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splitting of all chromosomes without reduction in the heterotypic 
metaphase is more frequent in types with 4n + 1 and 4n-+ 2 chro- 
mosomes than in 4n types. 

Full confirmation of WINGE’s hypothesis should doubtless be 
sought in the crossing of species so alien to each other that they form 
a sterile or almost sterile F, where chromosome conjugation is al- 
together lacking. Should there occasionally be formed, from one of 
these hybrids, gametes capable of continued existence, there is reason 
to believe that they are produced by the splitting of all the univalent 
chromosomes in certain of the pollen mother cells. It is doubtless under 
such circumstances that we should look for the stable new species 
with constant intermediate inheritance after interspecific crossing 
{FEDERLEY 1913). It is in hybrids of such types as Digitalis lutea < 
purpurea (HAASE-BESSELL 1916) and Raphanus sativus X Brassica 
oleracea (KARPETSCHENKO 1924) that we may look to find such con- 
ditions, and it would therefore be most important to investigate a large 
number of almost entirely sterile hybrids. In the meantime, however, 
Viola serves well enough to confirm that indirect chromosome binding 
really does take place, and that this phenomenon can give rise to a 
very considerable increase in the chromosome number. Actual species 
formation we may expect to find of very rare occurrence; we may 
perhaps have to make one particular crossing heaps of times before 
we succeed in getting an F, plant in such a state as to form diploid 
gametes capable of life, and able in turn to form tetraploid individuals’. 


VII. DISCUSSION. 


Several phenomena of more general interest have already been 
touched upon in the foregoing, and I will therefore refer but briefly 
to these: 

1) On pp. 97—99, for instance, it is noted that morphologically pure 
parent types are segregated after the interspecific crossing V. tricolor 
X arvensis. 

2) New combinations are segregated after interspecific crossing, so 
that the hybrids must exchange the chromosomes of the parent species, 

1 Note in proof. Recently, E. TSCHERMAK and H. BLEIER (1926) have found 
that the genus hybrids Aegilops ovata X Triticum dicoccoides and T. durum 
(n = 14 X 14 chromosomes), though generally sterile, occasionally produce fertile, 
constantly intermediate gigas types. BLEIER found in Fs and Fe that these fertile 


types were tetraploid, having 28 nicely bivalent chromosomes. Unfortunately, also 
here the process of increase in chromosome number has not been observed. 
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or ‘their genes respectively (p. 99). These conditions in themselves 
suggest that the species characters here at any rate are associated 
with the chromosomes and not with the cytoplasm. 

3) It has been mentioned that 3 out of the 4 univalent chromosomes 
from arvensis in the species hybrid evidently do not differentiate the 
type (p. 95) and that possibly this might be due to the chromosomes in 
question being in reality duplicates as regards their content of morpho- 
logically differentiating genes. 

4) Further, I have on p. 92 dealt with some cases of complete 
or partial sterility, where the sterility itself is by no means conjoined 
with marked cytological disturbance. On the contrary, the divisions 
proceed, in many instances, with great regularity. 

5) In Chapter VI, the facts relating to an increase of chromosome 
number, experimentally produced by interspecific crossing, are further 
discussed, and it is shown how the split chromosomes, after a couple 
of generations, attain such a size that they can no longer be distingui- 
shed from the undivided ones (p. 122). 

6) The difference between cases where an increase of the chro- 
mosome number arises from doubling of two specifically different, 
non-homologous chromosomes sets, and those where two chromosome 
sets already homologous are doubled to make 4 homologous sets, is 
discussed on pp. 135—136. 

There remain, however, various features which for clearness sake 
may best be treated here. 

7) Phylogeny of the chromosome numbers. In determination of 
the phylogeny of species, the chromosome numbers may count for 
something, as the chromosomes themselves are relatively constant 
elements which, as regards their shape, retain their individuality even 
when passing over into an entirely different organism, as shown for 
instance very finely by SEILER’S researches with Phragmatobia fuligi- 
nosa (SEILER 1925) and those of COLLINS and MANN with Crepis setosa 
X capillaris (1923). It is therefore very important to study how new 
chromosome numbers arise, and the various crossings have furnished 
several hints in this respect. 

a) My experiments have shown that it is possible, by crossing two 
17-chromosomed arvensis varieties, to produce a new, 16-chromosomed, 
constant and fertile type. The new type is produced by aberration, 
and differs exceedingly in appearance from the two original varieties 
(Pl. II, Fig. 3). The importance of such aberrations in the formation 
of species is discussed on pp. 53—54. 
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b) I have further shown that by crossing the 13-chromosomed 
V. tricolor with the 17-chromosomed V. arvensis a new, constant 14- 
chromosomed type is produced (i. e. one situated between the two parent 
species in regard to chromosome number). This type is not yet al- 
together constant in morphological characters, but possesses at any rate 
one character not found in any other Viola species, in that the two 
lateral sepals are petaloid (PI. II, Fig. 21). The whole of this question 
is discussed on p. 100. 

c) Furthermore, by crossing the same two species with 13 and 17 
chromosomes, a new type, called Viola hyperchromatica, has been 
formed, which must be regarded as a parallel to a »nova species» pro- 
duced by interspecific crossing. It has a higher chromosome number 
(21—23) than either of the parent species, and this is produced by 
indirect chromosome binding (WINGE). It differs in several characters, 
both generally morphological and anatomical, from the parent species. 
Flowers of this type are shown in PI. II, Figs. 283—29. It is polytypic, 
even on its first appearance (p. 130) but the types have nevertheless 
many characters in common, exactly as in »good» species (described 
and further discussed pp. 126—130). 

These three examples show three different ways in which types 
with new chromosome numbers have been produced, viz. by minus 
aberration after crossing of varieties, by segregation after crossing of 
species, and by splitting of univalent chromosomes and subsequent 
indirect chromosome binding after interspecific crossing. 

For purposes of comparison, I have determined the chromosome 
numbers of several Viola species. A detailed account of these investiga- 
tions will be published later on. I will here merely give a few figures. 
It appears that the Viola species comprises both a 6 series and a 10 
series with some few aberrations, but these last are always just next 
to one of the figures in the main series, as is often the case also in 
other genera. The figures found by Miyagi (1913) in 10 other Viola 
species fit in nicely among these two series. Table 91 gives the chro- 
mosome numbers found here: 

The V. palustris hybrid mostly resembled palustris, and was collec- 
ted as such, but afterwards found to be a hybrid. V. palustris itself has 
presumably n= 24. The process which took place in the heterotypic 
metaphase of this hybrid answers to the indirect chromosome binding, 
but will hardly lead to a figure above 24. — V. silvestris RCHB. was 
also investigated, and proved very different from Riviniana, but as, in 
contrast to this last, we find only 4 to 5 pollen mother cells in each 
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pollen sac, it has not yet been possible to determine the number with 
certainty. It has far fewer chromosomes than Riviniana, presumably 
n= 10. — Whether Munbyana belongs to the 6 or the 10 series is not 
easy to determine; the figure fits in with either series, but the species 
is probably more nearly related to calcarata. — Again, it is not easy 
to say definitely whether the chromosome numbers of cornuta and 
orthoceras are derivatives of 12 or of 10. — In the Melanium section, 


TABLE 91. Chromosome numbers in 23 Viola species. 





6-series | 10-series 


| 
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section 
species species 





KiT., odorata L., hirta 
L., silvestris RCHB.? 
canina RCHB. Riviniana Rcus. 





| mirabilis L., stagnina 


palustris X epipsila 


| = | 

| 

| 12 | epipsila LEDEB. 
a Nominium |1211-+ % | 

| | 

| 

| 

| 

ic 





(36 
Dischidiuin | 6 biflora L. — 








Chamaeme- 


| rugulosa GREENE 
| lanium 











| 
; , elegantula SCHOTT., 
cornuta L., orthoceras lactis W. et K., spec, 


LEDEB. ; ‘ 
tricolor L., alpestris DC. | ——— _— — 
maritimes. | 


] | 
| : arvensis MURR., rothoma- 
Melanium : | 
gensis DESF. calcarata L. | 


| 

| 

| | Kitaibeliana RoEM. et i Munbyana Boss. et R. 
| var. 


Battandierii (W. BCKR.) 
lutea HUuDs. rae 




















{ had a 12-chromosomed species, V. athois W. BECKER, but as this was 
procured from a garden, and was evidently not pure in point of species, 
having doubtless not more than 11 bivalent chromosomes, [ have not 
included it among those here given. The same applies to numerous 
other types from botanical gardens; there were nearly always quite 
pronounced irregularities in the chromosome distribution. — The pan- 
sies cultivated at the present day also exhibit irregular distribution 
of chromosomes. There are usually from 22 to 26 chromosomes in the 
homotypic metaphase, and they thus agree in chromosome number 
mainly with lutea Hups. 
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Without going further into these points, it may be said that aber- 
rations from the series occur more especially in the Melanium section, 
where fertile hybrids are most frequent. As far as my experience goes, 
it is possible to cross most of the Melanium species noted one with 
another, though the crossing elegantula X Munbyana has hitherto pro- 
ved a failure; KRISTOFFERSON however (1923) has effected the crossing 
tricolor X Munbyana (13 X 30 chromosomes). I have hybrids of lutea 
 Munbyana, cornuta X elegantula, tricolor, hortensis X lutea Hups.; 
and have also seeds of arvensis X Kitaibeliana, arvensis X rothomagen- 
sis and tricolor X alpestris. It is by no means impossible that the 
species formation at any rate here has been produced by hybridisation. 
It is a feature in Viola that gametes with rather different chromosome 
numbers can go on living (possibly owing to the high degree of 
polymerism by which the necessary genes for vitality are duplicated, 
cf. p. 55) and there is therefore a possibility of obtaining other chro- 
mosome numbers besides the cardinal numbers. Nevertheless, it 
appears as if there cannot be any great aberration from the cardinal 
numbers, possibly because this would disturb the harmony within the 
chromosome sets to too great an extent. V. hyperchromatica itself is 
very close to the 24 (n = 22—23). The somewhat higher chromosome 
numbers can perhaps take a greater divergence from the cardinal 
number than the lower ones. 

V. arvensis might be imagined to be a minus aberrant from the 
very similar, though smaller V. Kitaibeliana, and tricolor a plus aberrant 
from some unknown 12-chromosomed type. Possibly however, both 
arvensis and tricolor may be segregation types from some crossing 
between two other species, perhaps oriental. I could imagine, for 
instance, that the region from the Balkans to the Caucasus would be 
the centre of formation for most of the Melanium Violas, as we find 
here a much greater number of different Melanium species than any- 
where else in the world. V. tricolor and arvensis might then be suppo- 
sed to have migrated thence and established themselves throughout 
Europe, spreading now further into places where the white race 
advances. Unfortunately, it proved very difficult to obtain seeds of 
the different Viola species from the natural state. Dr. G. VORONOv, of 
the Tiflis Botanical Garden, and Prof. A. ERNST, of Zurich, have very 
kindly furnished me with seeds of some of the species noted in Table 91, 
for which I beg to express my sincerest thanks. 

8) Segregation in regard to species characters. Many cases of 
segregating species hybrids are already known. The best analysed of 
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these appear to be Baur’s crossings between various Antirrhinum spe- 
cies (BAUR 1924), HERIBERT-NILSSON’s Salix crossings (HERIBERT- 
NILSSON 1918) and TINE TAMMES’ Linum crossings (TAMMES 1923). 
The two first mentioned writers have found several mendling gene 
differences between the species in question. The Viola crossings have 
similarly shown that the three characters which not only the systema- 
tists, but also Nature itself, plainly reckon (J. CLAUSEN 1922, p. 398) 
as the most important for distinction between arvensis and tricolor, viz. 
the smallness of the petals in arvensis, its lack of the labellum, and 
the yellowish white of the petals again, are all determined by Mendelian 
genes, viz. , B and W respectively, which can separate and again 
combine. In the segregation mechanism, however, these three genes 
differ from ordinary mendling genes, the two former being joined 
together by genetic linkage, i. e. according to the MORGAN hypothesis, 
attached to the same chromosome, while the last is eliminated with 
one of the chromosomes in abt. 60 % of the pollen mother cells in F;. 
It is interesting to find here a mechanism evidently tending to main- 
tain the purity of the species. And here also we have evidently the 
genes for the three principal species characters associated with the 
chromosomes and not with the cytoplasm. In course of time, as it 
becomes possible further to analyse the species differences, the question 
of the hereditary importance of the cytoplasm is plainly thrust farther 
and farther off into a hypothetical distance where it becomes impossible 
to determine whether it plays any part or not. At present, the im- 
portance of the cytoplasm in heredity seems at any rate to be limited 
to such characters as variegation and the like. Apart from the three 
true species genes here mentioned, there are a number of other gene 
differences between arvensis and various types of tricolor. All have 
shown Mendelian segregation, sometimes slightly modified by elimina- 
tions. There is hardly any reason to suppose that genus and species 
characters should behave differently from the variety characters in 
regard to the genetic foundation (cf. WINGE 1923, p. 209—210). 

9) Why do species retain their purity in a state of nature? In 
view of the fact that comparatively many constant types have been 
segregated by interspecific crossing between tricolor and arvensis both 
as regards morphological characters and chromosome numbers, it is 
peculiar that Nature gives us in most places pure tricolor and pure 
arvensis. It is doubtless impossible at the present juncture to give 
any satisfactory explanation of this; I would here only point to some 
facts which may possibly be of importance in this connection. 
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a) The feature above noted, that species characters are determined 
by genes predestined to reproduce, by the segregation mechanism, one 
or other of the pure species. 

b) That the two species in a natural state have each its own optimal 
type of soil and are therefore as a rule only able to cross on the 
boundary lines of their respective areas of distribution. (J. CLAUSEN 
1922, p. 403). 

c) That most of the segregated types cannot, even in experimental 
plots, compete with the pure arvensis, which is of far stronger growth. 
If the field be left to itself but for a single month, seedlings of 
arvensis will have sprung up and covered many of the experimental 
plants, despite the start given to the latter. Most probably, Nature has 
already tried out all possible combinations and found those we know 
as tricolor and arvensis most suited to present conditions of life (cf. 
HERIBERT-NILSSON 1918, p. 141, TURESSON 1922, p. 343). 

d) Possibly there may also be a certain degree of harmony between 
the chromosomes of the individual species; a harmony which is 
disturbed by the juxtaposition of the two heterogeneous chromosome 
sets in the hybrid. In this way it might be imagined that combinations 
of the chromosomes of the pure species alone were the most stable 
(cf. p. 102). 

Nevertheless it is peculiar that despite the segregation of very 
hardy, cytologically constant types like V. 759 (p. 100) which we should 
think would be able to hold their own in competition, I have not yet 
succeeded in finding, in a natural state, any stabilised type with other 
chromosome numbers than 13 and 17. Even a highly deviating 
maritima type from Lesg, an isolated island in the Kattegat, had 13 
chromosomes; and an arvensis type from Caucasia, found among a 
consignment of Kitaibeliana seeds, and differing not a little from the 
Danish arvensis, also had 17. 

10) Another point to which I would call attention is that of the 
incalculable constellations which often occur in interspecific crossings. 
One or two such cases regarding the gene and inhibiting gene for style 
spot have been mentioned on pp. 86—87, and the segregation of a pure 
green-stemmed type with mauve flowers is referred to on p. 107. But the 
segregation of the style spot in all crossings with arvensis, Type C 
(Diagram Fig. 15, p. 41) is also in reality a feature which, though it 
may perhaps for the moment: be explained from our present working 
hypotheses, is nevertheless thus complicated to such a degree as almost 
to transcend the bounds of a natural explanation. There is much in 
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these conditions which resembles chemical reactions where the intro- 
duction of a substance slightly different in structure may give the 
process an entirely different course from what is usual. If the genes 
are attached to the chromosomes so that the reaction standard of the 
individual depends on processes taking place with the nucleoproteids, 
and if interspecific crossing brings together chromosomes with rather 
heterogeneous nucleoproteids, it is not unlikely that this might effect 
an essential alteration in the reaction. 

11) It is altogether characteristic that the detachment of a chro- 
mosome can produce exactly the same effect as if the type had become 
recessive in regard to a certain gene. This applies for instance to the 
arvensis aberrant (Pl. II, Fig. 3) which has lost a chromosome and 
assumed precisely the same appearance as an m3m,; plant. We have 
here in reality a case of »presence-absence». I do not mean, however, 
that recessive genes as a rule are attended by a material deficiency 
in the chromosome, but would rather say that the dominance of a 
gene in relation to another generally means that there exists, in the 
chromosome in question, a certain definite foundation answering to the 
dominant gene concerned, a foundation which, together with given 
other constellations in the individual, is capable of imparting to the 
latter a particular differentiation, whereas this foundation is lacking in 
the recessive type. As to the nature of this foundation, we can have 
no idea; it might perhaps be a certain kind of albumin molecule or 
something similar; MORGAN’S researches in Drosophila, however, seem 
to show that it is localised in a certain part of the chromosome in 
question. There must of course also be a »something» in the corre- 
sponding part of the corresponding recessive chromosome, but it is at 
any rate inactive (WINGE 1923, p. 213), incapable of differentiating the 
individual; and whether it can be called a gene at all (in MORGAN’S 
sense of the word) is perhaps doubtful. Possibly this »something» can, 
by alteration (mutation), a chemical transposition or the like, become 
a differentiating gene; i. e. an allelomorph to the original dominant 
gene. On the whole, however, the mutations seem to effect an altera- 
tion from a more dominant and epistatic to a more recessive and hypo- 
static gene in the same series of allelomorphous genes (cf. BAUR’S 
series Pal, J in Antirrhinum 1924, p. 128 ff.) and must thus be some- 
thing which takes place in regard to the dominant gene. It is therefore 
highly probable that the foundation of the entirely recessive »gene» is 
something essentially different from that on which the dominant is 
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based, and that we can thus in this sense say that the dominant type 
contains more genes than the recessive. 

Attention is now and then called to the fact that dominance in most 
cases is not complete, the heterozygotes in regard to one particular 
gene being intermediate between the two homozygotic types, though 
approximating at times more to the one or the other. And this is 
regarded as proof that there exists a gene with a certain definite action 
or effect, answering to one of these two types, and another gene simi- 
larly answering to the other. I cannot see why this should be so. There 
is nothing whatever to prevent one of the two parent types in this case 
also from having a gene, while the other completely lacks anything 
that can be called a gene in the corresponding part of the chromosome 
in question, always provided that the effect of a gene can be doubled 
when it is twice present. An L gene in Viola, for instance, is not strong 
enough in its effect for a single dose to cover the violet colouring; « 
double dose is better, but the further addition of one or two W genes 
will be better still. Which of the two homozygotic types in such case 
has a gene the other lacks, cannot be determined by a single crossing. 
In organisms where a true diallel crossing between different types can 
be effected, however, it will doubtless be possible in most cases to 
determine the position. In Viola, for instance, the diallel crossing with 
tricolor shows that the violet colouring is contingent on the presence 
of the M, gene, which neither covers the effect of any other gene giving 
yellow nor acts as an allelomorph to any such, since the m;m; plants 
are not yellow at all, but velutina violet. On the other hand, if we 
assume that the yellow type, apart from all the others, possesses a 
further gene (L), this would be in accordance with all the facts revealed 
by the crossings in question. All genes in Viola are so designated that 
we can always give the recessive gene the value 0 without affecting the 
result. I have used the term »epistatic» for such superior genes as L, 
though they are not completely epistatic until the ZL gene is homozygo- 
tically present. 

12) It is remarkable that the wild tricolor and arvensis contain 
several more dominant genes — genes superior in their effects — than 
types which have been under cultivation. V. arvensis indeed, which 
has undoubtedly the greater vitality and the wider range of distribution, 
contains, in this sense, several genes which the wild tricolor does not 
possess, viz. at any rate A,;LWBF. The fact that tricolor, lutea, is 
nevertheless inferior in vitality to tricolor, violacea, though containing 
the L gene which the latter does not possess, is doubtless correlated with 
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the frequent association of the L gene with an arvensis chromosome 
crossed into the chromosome equipment of tricolor, which thus becomes 
slightly less harmonious in composition than before. In Antirrhinum 
also, the wild types contain a far greater number of dominant genes 
than the cultivated forms. Baur (1924, p. 92) gives an impressive list 
of over 30 genes in regard to which the wild types are all dominant. 
We find the same thing in Drosophila, where the mutants are also 
recessive in relation to the wild. A number of Drosophila mutants, 
however, have been described as dominant, but it is remarkable that 
here, the presumed dominant homozygote simply does not exist. The 
same holds good of the one dominant mutant found in Antirrhinum, 
mut. crispa (Cri) (1. ¢., p. 108). To my mind, this mode of designation 
is misleading, since the homozygotic dominant type, whose existence is 
thus asserted, is not known to exist at all. It seems to me more natural 
to regard the heterozygotic mutants in question as intermediates between 
a homozygotic normal type (i. e. the wild) with two dominant »normal 
genes» and a lethal type lacking both these »normal genes». Save for 
the very doubtful exceptions here mentioned, mutations in the two 
organisms best investigated up to date, viz. Antirrhinum and Drosophila, 
all tend, it would seem, in the direction of the more recessive and 
hypostatic, depending apparently upon a loss of genes. I think then, 
we may say that none of the mutations hitherto known have enriched 
the world with a new dominant gene; practically all, indeed, have led 
to a loss of such. With regard to the minor mutations in Antirrhinum 
and Linum, Baur (1924) and TAMMES (1925) do not state whether 
they are recessive or dominant. It will doubtless also be hard to deter- 
mine; and it seems to me, that with such slight differences as here in 
question, it must be very difficult to make sure that the initial material 
was itself sufficiently homozygotic in this respect. It is at any rate 
remarkable that the mutations further described by BAUR occur for 
the most part immediately after crossing, and in the offspring of the 
complex heterozygotic, chimera-like, striped flowered A. 2. 

In view of these facts, it must be admitted that mutations 
do not seem to afford an explanation of the evolution; or at any rate, 
it would mean an evolution from the more dominant to the more 
recessive, as mutations occasion far more loss than gain — if any gain 
indeed there be. And as the recessive types generally have less power 
of resistance than the dominant, the final result would be the reverse 
of encouraging to contemplate. LorTsy’s crossing hypothesis (1916, 
1925) can explain evolution (in the sense of new combination) at any 
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rate within one and the same genus; but it requires, like the mutation 
hypothesis itself, the assumption that there originally existed a great 
number of dominant genes distributed at any rate between two initial 
types. The crossing hypothesis seems, however, to lead farther, and to 
explain more, than the mutation hypothesis, as it can also, in conjunc- 
tion with WINGE’s hypothesis of indirect chromosome binding after 
interspecific crossing, and subsequent formation of a new term in a 
multiple series of chromosome numbers, explain the phylogeny of chro- 
mosome numbers themselves, and is in this respect supported by ex- 
periment. The facts I have ascertained in the case of Viola seem also 
in the main to argue in favour of the crossing hypothesis, at any rate 
as regards this genus; LoTsy (1915, p. 219) has also pointed out the 
same thing. Nevertheless we must probably admit that experimental 
biology is not at the moment in a position to furnish any adequate 
explanation of the phenomena of evolution, though it can offer some 
hints in this respect. 


VIII. SUMMARY. 


1) The present study is based upon the counting of some 20,000 


individuals from .28 different crossings. It comprises 8 crossings 
between different tricolor varieties with abt. 330 F, individuals and the 
counting of some 5600 F,+F; plants, 7 crossings between arvensis 
varieties with abt. 225 F, individuals and counting of abt. 3000 F, + F;, 
individuals; also 8 different interspecific crossings, all between varieties 
of. arvensis and varieties of tricolor; F, here consisted of some 300 
plants, F, of abt. 4850, while of F;, F, and F; some 4050 specimens 
were counted. Furthermore, 5 different back crossings of F, to one 
of the parent species were made, and the segregations from this gave 
some 1700 plants, i. e. in all, some 10,900 plants from the interspecific 
crossings. To these must be added the cultures of pure lines and other 
‘species and types. And the crossings here mentioned also include a 
far greater number of individual crossings. Several of the crossings 
from the earlier years have not been published, as the initial material 
was found to have been insufficiently pure. The research was com- 
menced in 1919, but did not proceed rapidly until after 1922. 

2) The cytological results in the present work are based on close 
examination of some 1400 preparations from suitable stages, comprising 
various species and types and many different plants from the crossings. 
The number of specimens fixed was over 600. 
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3) The diallel method of crossing was used in regard to qualitative 
differences, and proved very valuable for effective analysis of material 
comprising several types. 

4) 10 genes for flower colouring were found, some of them poly- 
meric (pp. 12—14). V. arvensis (PI. II, Fig. 6) is the more dominant of 
the two species, and the most recessive type is a deep velvety red 
bordered tricolor (a deeper red than Pl. I, Fig. 14). The transforma- 
tion from this colouring to the yellowish white of arvensis is due to a 
long series of genes, viz. two polymeric ones, changing the colour from 
velvety red to velvety violet (or purple) Pl. I, Fig. 1, three epistatic 
genes inhibiting the velvety colouring and turning the type violet 
(Pl. I, Fig. 13), one gene which, when homozygotically present, turns 
the violet yellow (Pl. I, Fig. 4) and one which turns the full yellow 
to a yellowish white (PI. II, Figs. 6 and 14). This last is specific for 
arvensis. Finally, there are three polymeric basal genes for the violet 
and red colourings. Where all basal genes are lacking, the flower 
becomes either pure white (alba, Pl. I, Fig. 2), or alba-yellow (PI. I, 
Fig. 17) provided that it contains the gene for yellow. No linkage has 
been found to exist between any of these genes, but in the case of 
many genes it would be difficult in any case to demonstrate linkage, 
owing to the high degree of polymerism. 

5) Three distinct genes for style spot were found (possibly allelo- 
morphous), also one complementary gene for one of these two, and 
two complementary inhibiting genes for another (pp. 14, 42). The 
combined action of these genes complicated the segregation in respect 
of style spot, so that there is a possibility of the following numerical 
values, which have also been realised in the actual results, save for 
such modifications as are occasioned by chromosome eliminations in 


some of the crossings: 
with spot _3 9 217 1 


without spot’ 1’ 7’ 43’ 9’ 3° 

6) Transversal-geotropic stem is dominant over negative geotropic 
main stem, and is due to the effect of two polymeric genes. 

7) V. arvensis has a gene with inhibiting effect on the size of the 
flowers, and another with inhibiting effect on the labellum under the 
stigma (p. 56). These two genes are linked together. Crossing over 
amounts to about 25 %. 

8) The three most important specific differences between tricolor 
and arvensis are due to three Mendelian genes which differ from freely 
mendling genes in the segregation mechanism (8, p. 140). 









J. CLAUSEN 





9) All the crossings between tricolor varieties (n = 13) segregate 
nicely in Mendelian proportions. Var. maritima also segregates in « 
purely Mendelian manner with var. typica, though there are many 
gene differences. As they also have the same chromosome number, 
they cannot be regarded as specifically different. 

10) A‘ number of old cultivated garden varieties of V. tricolor, 
dating from the time previous to the production of the present tricolor, 
maxima by crossing with V. lutea HupDs., can be identified with regard 
to certain genes for flower colouring (p. 37). 

11) Certain crossings between different varieties of arvensis give 
purely Mendelian segregation, while others show aberrations due to 
faulty conjugation of the chromosomes in the heterotypic metaphase 
of F,. These aberrations have produced constant tricolor-like aberrants 
(Pl. II, Fig. 3) which have lost one chromosome and have now only 
n = 16, whereas both the parents had n= 17. 

12) The crossings between arvensis (n 17) and various tricolor 
varieties (n==13) show somewhat different degrees of conjugation 
between the chromosomes, which, however, proceeds in the main 
according to the Drosera type. The weakest is the conjugation between 
arvensis and maritima chromosomes. Autosyndesis possibly occurs, 
but appears to be exceptional. In abt. 60 % of the pollen mother cells 
one of the univalent chromosomes is eliminated. The segregations show 
that parallel with this, the bleaching gene W disappears from abt. 60 % 
of the gametes which should have contained it. Division of univalent 
chromosomes also occurs. 

13) The interspecific crossings showed segregation with regard to 
a very large number of genes. Save for the above mentioned elimina- 
- tion of the W gene, the remaining segregations proceeded approximately 
normally except for such discrepancies as might be imagined to be 
caused by slight disturbances in the distribution mechanism of the 
chromosomes. There were, however, a number of new and unexpected 
(extravagant) types which may possibly be due to loss mutations but 
more probably loss of chromosomes. Such types were »velutina» 
(Pl. II, Figs. 19—20), »petaloid» (Figs. 21—22) and »peloric» (Fig.. 27 
in text). 

14) In the interspecific crossings, there was for the most part a 
segregation of wholly or.partially sterile types, few in number, differing 
very greatly from the normal types (pp. 87, 113). These types 
did not appear to be particularly irregular in their cytology, and their 
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occurrence is therefore perhaps due to a complicated segregation, 
possibly also to aberration. 

15) The later generations of the interspecific crossing have shown 
that it is possible to segregate constant, morphologically true arvensis 
and tricolor, and also various constant new .combinations; — that 
constancy in regard to external morphology is not always accompanied 
by constancy in chromosome number; — that constant chromosome 
number does not always mean that the type does not segregate; — 
that it is possible to segregate types with constant chromosome num- 
bers lying between those of the two parent species, and that three 
of the univalent chromosomes from arvensis are incapable of dif- 
ferentiating the type, and are presumably duplicates of others. All this 
has been generally summarised and discussed on pp. 94—103. 

16) One particular F, plant of the interspecific crossings exhibited 
aberrant cytological conditions, the number of chromosomes con- 
jugating being smaller than usual. The univalent chromosomes divided 
both in the heterotypic and in the homotypic metaphase (indirect chro- 
mosome binding) thus giving rise to types whose chromosome number 
was increased from 2n= 30 to 2n=43—46. WINGE’s hypothesis 
must therefore be said to have been confirmed by experiment. 

17) The new type, which should be regarded as the parallel to a 
nova species, and is named Viola hyperchromatica, is a gigas type as 
regards its morphology, and differs both anatomically and morpho- 
logically from both its parent species (pp. 126—130). Mention has been 
made of the possibility that new species may at times be polytypic on 
their first appearance, the process of selection then in several cases 
tending more in the direction of the monotypic. 

18) Duplicated chromosomes (those which have made an extra 
division) grow in the course of a couple of generations to the same 
size as undivided chromosomes. 

19) In discussing the hitherto known cases of doubled chromosome 
numbers, attention was drawn to the essential difference presumably 
existing between the case of a new tetraploid type arising by duplication 
of two previously homologous chromosome sets, as in Datura and 
Solanum, and that of such type arising by duplication of two specifi- 
cally different chromosome sets brought together in the F, of an inter- 
specific crossing (p. 135). 

20) The following facts are considered decisive as to whether 
arvensis and tricolor are specifically different or not: 

a) arvensis and tricolor, geographically and ecologically, in a state 
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of nature, are well defined separate types, the populations showin., 
statistically, great preponderance of the pure combinations over the 
intermediate types; 

b) they have different chromosome numbers, and further, corre- 
sponding chromosomes from arvensis and tricolor are not always 
capable of conjugating; 

c) the hybrids between arvensis and tricolor, owing to differences 
in number and quality of the chromosomes and consequent elimination, 
do not give pure Mendelian segregation; 

d) the systematically important characters are dependent on genes 
whose segregation mechanism tends to keep the types pure, and 

e) the hybrids themselves segregate sterile and extravagant types. 

In view of these facts, arvensis and tricolor must be considered as 
distinct species (in contrast to the view maintained by KRISTOFFERSON, 
1923, p. 283). 

21) Table 91, p. 139 gives the chromosome numbers of 20 Viola 
species, in which it was not previously known. 

22) The chromosome numbers in Viola follow partly a 6 and 
partly a 10 system. Both in the Melanium section and in the Nominium 
section we find representatives of both systems. 

23) In the Melanium section, some aberrations from the cardinal 
numbers occur, but the chromosome numbers are always very near 
the cardinal figures. 

24) Most of the species in the Melanium section can, irrespective 
of chromosome number, be crossed one with another and produce 
fertile offspring. 

25) The cultivated tricolor, maxima of the present day has 
n == 22—26, in contrast to the 18th century pansy tricolor, hortensis, 
which is a pure tricolor (n = 13). V. tricolor, maxima thus corresponds 
in chromosome number more nearly to the other parent, viz. V. lutea 
Hups. (n = 24). 

26) Finally, there is a further discussion of the phylogeny of chro- 
mosome numbers, segregation of species characters, the reasons why 
species remain pure in a state of nature, the incalculable constellations 
which may occur in interspecific crossings, the »presence-absence» 
theory in the light of lost chromosomes, and the mutation hypothesis 
versus the crossing hypothesis as an explanation of biological evolu- 
tion, where it is pointed out that the facts ascertained in the case of 
Viola argue mainly in favour of the latter theory. 
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Copenhagen, February Ist, 1926. 
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EXPLANATION OF PLATES. 


PLATE I. 
Flowers of the segregated F2 types in a diallel crossing between four different 
tricolor varieties: 
Fig. 1: V. tricolor, hortensis, Line 519. 
» 2: V. tricolor, alba, Line 320. 
» $3: V. tricolor, maritima, rosea, Line 322. 
» 4: V. tricolor, lutea, Line 511. 
The Fe types are reproduced in a row between these four parent types. For 
the separate types see the respective tables: 
Figs. 5— 9: Cross VII (Table 27); Fig. 8 is = Fi. 
» 10—15: » VI ( » 19); » 13 is= F;. 
» 16—20: » IV ( >» 11); » 19 is=F,. 
» 21-24: » V( » dS} >» 2318 f:: 
» 25—33: >» VIIT( » 30); » 32 is=F;. 
» 34—36: >» Me ( > 8); » 35 is=— F;. 
















PLATE II. 
1— 2: Flowers of F; of tricolor, lutea X tricolor, violacea, Cross I, the first 
immediately before the flowers opened, the last shortly before they 
faded. 
’ 3— 4: Aberrants of the arvensis Cross X, offspring respectively of V.628—1 
(n = 16) and V. 627. 


: V. tricolor, typica, Line 504. 
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Figs. 6: V. arvensis, Line 52. 

> 7—11: Fi of arvensis, Line 52 X various tricolor, viz.: 7: X tricolor, violacea, 
Line 504; — 8: X alba, Line 320; — 9: X maritima, rosea, Line 322; 
10: X hortensis, Line 519; — 11: X lutea, Line 511. 

»  12—24: Segregated types from the interspecific Cross XI (tricolor, violacea < 
arvensis, Line 52): 
12: V. 902, constant >tricolor», n = 13; — 13: constant large flowering, 
yeliow, V.738; — 14: V.740, constant »arvensis» (small flowering, 
yellowish white); — 15: V.725, constant small flowering, violet; —- 
16: small flowering, yellow of V.748; — 17: intermediate, reddish 
violet type of V. 735; — 18: large flowering light violet, presumably 
Ww flower of V. 743; — 19: constant large flowering, velutina aberrant 
of V. 726; — 20: constant large flowering violet-velutina type of. V. 742; 
— 21: large flowering, petaloid type of V.759, constant 14-chromo- 
somed; — 22: petaloid, sterile type of V. 749; — 23: sterile, peloric 
type of V. 745, in side view; — 24: semi-sterile type of V. 748, a flower 
with only four petals, of which two are spur-bearing. 


» 25: The type »alba-mauve» with pure green stem of Cross XIV (alba X 
arvensis); too dark and reddish in reproduction. 

> 26: yellowish white-velutina type of V. 752. 

» 27: yellowish white-velutina type of V. 755 (aberrant of V. hyperchroma- 
tica). 


>  28-—29: V. hyperchromatica; 28: yellowish white (WWII) type of V.757; — 
29: violet (wwill) type of V. 869. 
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HABITAT AND GENOTYPIC CHANGES 
A REPLY 


BY GOTE TURESSON 
INSTITUTE OF GENETICS, AKARP, SWEDEN 
















gegen to my work on the »Genotypical response of the plant 
species to the habitat» (TURESSON 1922) COLLINS, in a recent 
publication (COLLINS 1924, pp. 276—277), misinterprets the conclu- 
sions arrived at in that work to such an extent, that a reply does not 
seem out of place. 

In his discussion of the genotypical nature of Crepis capillaris, 
where it is shown that this species is heterozygous as all other Linnean 
species investigated, mention is made of the genotypical differences 
between strains raised from seeds, which had been obtained from 
widely separated localities and grown side by side in the greenhouse 
and garden. Also this material was highly variable. The following 
statements are then made: >It is of importance, because of some 
current theories regarding the influence of the habitat upon the 
genotype of a local species (TURESSON 1922) to observe the behaviour 
of these various forms when grown in as nearly identical conditions 
as can ordinarily be furnished in a greenhouse or garden. Plants 
belonging to many different genera were collected by TURESSON from 
contrasted habitat localities in Sweden and grown together in a com- 
mon garden. He found that in general each particular type of a 
species found in each of several different habitats maintained its cha- 
racteristics in the absence of the habitat to which it seemed especially 
modified. He sees in such phenomena a refutation of the theory, now 
generally held, that the form predominating in a given locality occurred 
as a chance mutation or recombination and was preserved through 
natural selection. The theory substituted for this is Lamarckianism 
expressed in modern terminology, namely, habitat causes a change 
in the fundamental genotype of the species such that a phenotype 
is developed which permits the plant to flourish in a_ specialized 
habitat.» 

I have myself always held the opinion, and this has been strengthe- 
ned by the assertions of others, that my work of 1922 proves just 
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the opposite of the interpretation given to it by COLLINS, viz. that 
Lamarckianism, however modern, can not explain the origin of the 
habitat types within a species, and that recombination and natural 
selection do offer the only plausible explanation. The most cursory 
study of chapters II and III (pp. 331—347) will show this to hold 
true. It was stated that (pp. 332—833): »To take refuge in the 
Lamarckian view of the origin of the characteristics in question seems 
wholly futile. — We have found that the habitat type — even if it 
may appear to be quite homogeneous in its habitat — is made up of a 
number of individuals of which — in the case of allogamous plants 
— none may represent the genotype of another. These individuals 
are nevertheless exposed to the same environmental factors and should 
in time become identical with one another, according to the Lamarckian 
view.» Great emphasis was also laid (see p. 333) on the fact that 
in the transition area between two hereditary habitat types no uni- 
formly intermediate type is found but, on the contrary, fragments of 
the two types together with hybrids and segregates. An intermediate 
type in the transitional area would most likely have been found, if 
the types had been direct products of the habitat. 

As to my supposed negligence of the role of recombination and 
natural selection a glance at pp. 341—343 will suffice to show that 
the very opposite is the case. It was here stated that the species- 
population is found to respond to the different habitats in such a 
way that isolated units are formed within the species, and that these 
units or habitat types represent various combinations of Mendelian 
factors. In proceding to a discussion on the differentiation of the 
Linnean species selective processes of different kinds were mentioned 
and the belief expressed that hybrids between already existing species 
would no doubt be more numerous and more widely distributed in 
nature were it not for the controlling effect of living and non-living 
factors of the outer world. The presentation of my views upon these 
points culminated in the formulation of the following theory of evo- 
lution (p. 343): »We are thus forced to the conclusion that the present- 
day species represent the necessary outcome of the complex processes 
of selection in this epoch of the earth’s history (cf. HERIBERT-NILSSON 
1918). As a natural consequence we are led to the inference that 
a change in the non-living world brings about a corresponding change 
in the living, inducing a recombination of Mendelian factors now 
distributed in organisms, and resulting in the formation of new geno- 
type compounds or species (= evolution)». 
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When reading the following sentence in COLLINS’ work (p. 276): 
oIf we accept the idea of a genotypic response of the species to the 
habitat, are we not also admitting the inconstancy of the gene, a 
theory which is no longer tenable?» the impression conveyed is that 
COLLINS employs the term species in the sense of Lotsyan »species>, 
i. e. homozygotic biotypes. This might be permissible but I myself 
do not belong to the advocators of such a species concept, as may be 
readily seen on almost every page of my work. It was here repeatedly 
maintained that the genetically heterogeneous species-population as 
found in nature (the ecospecies in my own terminology) becomes split 
up and grouped in genetically different habitat types (the ecotypes, 
to follow my own terminology) in response to the different environ- 
mental factors prevailing in the various habitats. The mass of bio- 
types making up each ecotype may show more or less genotypic 
heterozygosity. Some characteristics, however, are common to all the 
types constituting a certain ecotype, which gives evidence of the selec- 
tive processes in that habitat. And these characteristics are by no 
means restricted to the growth habit (dwarfs, erect or procumbent 
types) as COLLINS seems to think (see COLLINS, p. 276). In the great 
majority of cases the different ecotypes differ genetically from each 
other in a number of characters. Further evidence on this point may 
be gathered from later publications on the same topic (TURESSON 1923, 
1925, and 1926). 

I am greatly pleased that no one else, who has referred to my 
work of 1922, has come to such perplexing conclusions with regard 
to its contents as COLLINS. In the discussion of the very same part 
of this work another geneticist (JOHANNSEN 1923) has summarized it 
as follows (pp. 185—186): »Among the different gene-combinations 
originating in these cross pollinating plants those biotypes, which by 
constitution are best fitted for a certain locality, have the greatest 
chance to flourish and survive in that locality. An adaptation of the 
populations no doubt takes place in this way. But TURESSON rightly 
emphasizes that there is here no question of an inheritance of any 
adaptations acquired by the separate individual during its lifetime. A 
selection, however, takes place, but a selection of different genotype 
combinations already existing in the population or arising now and 
then within the population. Selection produces nothing whatsoever, 
it does not produce any new biotypes, just as little as the adaptation 
of the individual is able to do so.» 

In conclusion I cannot but express my firm belief that my 
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honoured critic upon a further study of the »Genotypical response» 
will find its true meaning. 
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STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. I 
NORMALGESCHLECHTLICHE, HALB- UND GANZ- 
VIVIPARE TYPEN NORDISCHER HERKUNFT 


VON GOTE TURESSON 
INSTITUT FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, AKARP, SCHWEDEN 


(With a summary in English) 





UU” zu erfahren wie die klimatischen und edaphischen Faktoren 
auf die Verteilung der Biotypenmasse einer Art einwirken, ist 
eine Anzahl Arten mit ausgedehnter Verbreitung an verschiedenen 
Punkten ihres Verbreitungsgebietes eingesammelt und in vergleichen- 
den Versuchen beim hiesigen Institut kultiviert worden. Hinsichtlich 
der Methoden beim Einsammeln und bei der Kultur diirfte es geniigen, 
auf in friiheren Veréffentlichungen Angefiihrtes zu verweisen (TURESSON 
1922 u. 1925). Da Festuca ovina wegen ihrer ausserordentlichen Bio- 
typenmannigfaltigkeit und der dadurch bedingten ausgedehnten Ver- 
breitung zu derartigen Untersuchungen besonders geeignet sein diirfte, 
wurde von dieser Art eine ziemlich grosse Anzahl’ Individuen, gegen- 
wartig ungefihr 1000 Pflanzen betragend, an verschiedenen natiir- 
lichen Standorten eingesammelt und wahrend der letzten Jahre in ver- 
gleichenden Versuchen kultiviert. Das eingesammelte und kultivierte 
Material besonders ausserskandinavischen Ursprunges ist indessen 
noch allzu gering um die Typenzusammensetzung der Festuca ovina- 
Population in den verschiedenen Klimagebieten allseitig beleuchten zu 
kénnen. Die Aufgabe soll deshalb im Folgenden hauptsiachlich auf 
eine Darstellung der Populations-Zusammensetzung auf der skandi- 
navischen Halbinsel begrenzt werden; diese besitzt nicht zum min- 
desten wegen der hier oft vorkommenden viviparen Ausbildung der 
Art grosses Interesse. 

Es soll auch hervorgehoben werden, dass alle unten behandelten 
Formen zu Festuca ovina subsp. eu-ovina var. vulgaris KOCH gehéren. 
An den Versuchen nehmen auch kleinere Serien der gleichfalls in 
Skandinavien vorkommenden Varietaten capillata, duriuscula und 
glauca (var. duriuscula aber wenigstens in Schweden nicht spontan) 
teil, ihre Behandlung wird aber auf eine ev. spatere Gelegenheit 
verschoben. 
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Il. DAS VERSUCHSMATERIAL. 


In umstehender Tabelle sind jene Versuchsserien, die im Fo!- 
genden besprochen werden sollen, gemeinsam mit den Lokalangaben, 
Einpflanzungsjahr und Fortpflanzungstypus zusammengestellt. Dic 
verschiedenen Serien umfassen je eine Individuenanzahl von 10—-30 
Pflanzen, und wurden mit Ausnahme von Nr. 19 und 21 simtlich von 
mir selbst eingesammelt. Serie Nr. 1 ist von einer Calluna-Heide; 
2 und 3 aus einem Kultur-Kiefernwald, 4 und 5 aus einem gemischten 
Laubwald. Die Serie Nr. 6 entstammt dem Alvar Olands, fiir dessen 
Vegetation Festuca ovina vielleicht der characteristischste Reprasen- 
tant ist. Der Vegetationstypus dem die Individuen angehorten stimmte 
am ehesten mit dem von STERNER »die nackte Festuca ovina-Associa- 
tion» genannten iiberein (STERNER 1925). ‘Von den folgenden stam- 
men die Nr. 12, 18, 25 und 26 von der regio alpina. Nr. 13 wiachst 
in unmittelbar Nahe des miachtigen Wasserfalles Tannforsen, wo sie 
einem steten Spritzregen ausgesetzt ist. Die Serien 20, 21 und 22 
wurden am Mecresniveau eingesammelt. Nr. 27 und 28 entstammen 
einer Calluna-Erica cinerea-Heide (cf. OSTENFELD 1906), Nr. 30 einem 
Heidenmoor (nach OSTENFELD’s Terminologie) und Nr. 29 einem ty- 
pischen firdischen »Gjov», wie die tiefen, schmalen mit tippiger Vege- 
tation versehenen Felsenschluchten von den Farébewohnern genannt 
werden. Die Serie Nr. 31 wurde in 600 m H6he eingesammelt, wo 
sie in einer Erica cinerea-Heide zusammen mit u. a. Alchemilla alpina 
wuchs. 

Die in den Tabellen 2—7 angefiihrten Werte (alle in mm) sind 
Messungsergebnisse von 1) dem langsten Halm der Pflanze, 2) der 
Lange der obersten Halmblattspreite, die an 6 verschiedenen Halmen 
jeder Pflanze ermittelt wurde, weshalb die angefiihrte Zahl einen Mittel- 
wert darstellt, 3) der Lange von Gluma II, 4) der Lange der Deck- 
spelze, 5) Lange der Granne, und 6) Linge des Ahrchens. Diese Werte, 
sowie auch der fiir die Bliitenanzahl im Ahrchen, sind Mittelwerte 
von 10 Messungen oder Zahlungen der respektiven Kennzeichen jeder 
Pflanze. Es soll auch erwéhnt werden, dass die Messungen resp. 
Zahlungen an Ahrchen der Mittelpartie gut entwickelter Rispen vor- 
genommen wurden. Sie wurden im Sommer 1926 ausgefiihrt. 


II. NORMALGESCHLECHTLICHE TYPEN. 


Zur Erleichterung der Ubersicht iiber die fiir die verschiedenen 
Kennzeichen gefundenen Mittelwerte, die in den Tabellen 2—7 mit- 





STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. I 











Serien- 
nummer 





Einpflan- 
zungsjahr 


Fortpflanzungstypus 





amr Whe 


x1 


oo 








Dalby, Schonen, Schweden 

Furulund, Schonen, Schweden 

Bromdlla, Schonen, Schweden 

Nattraby, Blekinge, Schweden 

Ottenby, Oland, Schweden 

Vickleby, auf dem Alvar, Oland, 
Schweden 

Vickleby, am Rande des Alvar, 
Oland, Schweden 

Kleva, Vastergétland, Schweden 

Osterplana, Vastergétland, 
Schweden 

Vanersborg, Vastergétland, 
Schweden 

Stockholm, Uppland, Schweden 

Areskutan, 1400 m. ti. M., Jamt- 
land, Schweden 

Tannforsen, Jamtl., Schweden 

Lulea, Vasterbotten, Schweden 


Dundret, am Fusse, Lappland, 
Schweden 

Dundret, 820 m. ii. M., Lappland, 
Schweden 

Abisko, Lappland, Schweden 


Nuolja, 1000 m. ti. M., Lappland, 
Schweden 

Vasarajaure, Lappl., Schweden 

Narvik, Nordland, Norwegen 


» » 
Svolveer, 
Voss, Hordaland, 
» » 
Finse, 1250 m. ti. M., Hordaland, 
Norwegen 
Hjerkinn, 1200 m. t. M., Opland, 
Norwegen 
Thorshavn, Fardéinseln 
Trangisvaag, » 
Vaag, » 
Klaksvik, » 





Ben Lawers, Perth, Schottland 


Normalgeschlechtlich 


Ganzvivipar 
» 
Normalgeschl. und 
halbvivipar 


Normalgeschlechtlich 


» 
Normalg., halb- und 
ganzvivipar 
Normalgeschl. und 
ganzvivipar 
Ganzvivipar 
Normalg., halb- und 
ganzvivipar 
Halb-, und ganzvivipar 
» 
Normalgeschlechtlich 
Ganzvivipar 


Normalgeschlechtlich 
» 


Ganzvivipar 
Halb- und ganzvivipar 
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TABELLE 1. Zusammenstellung der Mittelwerte verschiedener Serien. 








Ahrchen 


Transplantiert von 


Lange des 
obersten 
Halmblattes 
Lange von 
Gluma II 
Lange der 
Deckspelze 
Lange der 


Bliiten- 





303,6 | 43,4 
Bromolla 389,4 50,0 
Kleva ............... | 288,9 40,1 
389,5 | 48,9 
344,0 | 47,0 
199,6 | 33,0 


























TABELLE 2. Festuca ovina Nr. 1, Dalby. 








Ahrchen 





Bliten- 


anzahl Lange 


Lange des 
obersten 
Halmblattes 
Lange von 
Gluma II 
Lange der 
Deckspelze 
Lange der 





325 x 5,8 
320 5 5,8 
382 : | - 6,9 
342 | 5,3 
402 | 6,0 
373 Z | 6,1 
346 5 | 7,1 
352 : 5 | 6,9 
363 : ‘45 | Sy 
400 5 | 5,1 
323 5,0 
350 san 5,7 
355 ‘ 5,6 
335 3 | | 6,8 
360 : 5,2 
315 | ; 7,0 
| 403 | = 5 5 6,0 
376 4 : 6,7 
| 351 | 5,2 

326 | 5,3 
| 327 3, 0,5 5,1 


|Mittelwert| 353,6 | i | 30 | Os | 5, | 59 











1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 






































geteilt sind, sind die Mittelwerte fiir die einzelnen Serien in Tab. 1 
zusammengestellt. worden. Jie von Dalby und Bromdlla herstam- 
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menden Individuen (Tab. 2 und 3) reprisentieren den gewohnlichen 
siidschwedischen Typus der Art. Die Dalby-Individuen sind durch- 
schnittlich etwas kleiner als die Brom6lla-Individuen, was auch an 
den natiirlichen Standorten der Fall war. Hier waren die Héhen- 
unterschiede jedoch grésser, indem die Individuen von der Calluna- 
Heide bei Dalby selten héher als 300 mm sind, wihrend dagegen die 
Bromolla-Individuen meistens 400 mm iiberstiegen. Die Dalby-Indi- 
viduen haben also in Kultur an Héhe zugenommen, die Bromédlla- 
Individuen wurden dagegen etwas reduziert, was in Anbetracht der 
Natur der beiden Ursprungslokale natiirlich erscheint. Schon nach 
einem Jahre Kultur, d. h. im Sommer 1923, zeigte die Dalbyserie eine 
Durchschnittsh6Ghe von 349, mm, die Bromdllaserie eine solche von 
383,s mm. Der trockene Sommer 1925 presste die Durchschnittshéhe 
der Dalbyserie auf 303,2 mm, die der Bromdllaserie auf 336,6 mm 
herab. Trotzdem also die Héhe in hohem Grade modifikativ beein- 
flussbar ist, durfte doch der zwischen der Dalby-' und Bromédllaserie 
















TABELLE 3. Festuca ovina Nr. 3, Bromélla. 




































































oo 3 o 8 o © Alrchen 
Ves a be bok N 
Fi 9 Ysa © 7, eos 
sa — r3 E && Ee: es Bliiten- ili 
‘ | se a 30 | § 4a ‘s anzahl —~ 
1 344 42 3,1 3,3 1,5 5A 6,0 | 
2 405 47 3,2 3,1 1,0 5,2 6,1 | 
3 445 39 3,1 352 1,1 5,6 5,9 | 
4 458 53 3,3 3,8 1,2 57 62 | 
5 422 48 3.4 3,0 0,8 5,5 5 | 
6 361 38 3,0 3,5 0,6 | 5,3 6,2 | 
7 420 45 4,0 3,1 0,5 | 5,0 61 | 
8 324 55 3,8 asl iis |) cope 5,8 
9 388 56 31 3,0 in | Se | ,50 | 
10 356 49 3,3 3,7 Oo | 48 | 6 | 
11 404 59 S37 3,6 03 | 4,7 | 6,0 
12 356 50 3,2 3,3 1,0 | 50 | 6,1 
13 387 48 3,1 3,0 15 | Sa | ‘5,0 
14 | 345 51 3,2 3,2 0,9 | Ay | Sa 
15 397 56 34 3,5 0s | 60 | 5,8 
16 407 63 Fe 3,0 1,0 | DS a3 
17 382 52 3,0 Sel ie. 5,1 5,5 
18 414 53 3,3 3,4 1,2 5,0 B51 
19 384 46 3,0 3,2 1,0 4,8 6,0 
Mittelwert) 389, 50,0 3,3 3,2 lo | 5, 5,7 
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in vergleichender Kultur konstatierte Héhenunterschied erblich be- 
dingt sein. 

In bezug auf die Variationen in den beiden Serien diirften mehrer«: 
Unterschiede zwischen den Individuen mit grésster Wahrscheinlichkeii 
von erblicher Natur sein. So hat sich Individuum Nr. 9 der Dalby- 
serie schon seit dem Einpflanzungsjahr durch aussergewohnlich lange 
Granne kombiniert mit relativ kleinem Ahrchen ausgezeichnet. Indi- 
viduum Nr. 8 der BromGllaserie weicht ferner von allen iibrigen Indi- 


TABELLE 4. Festuca ovina Nr. 8, Kleva. 








Ahrchen 





Bliten- 
anzahl 


Lange des 
obersten 
Halmblattes 
Lange von 
Gluma II 
Lange der 
Deckspelze 
Lange der 


Lange | 








| 
| 
| 
| 
| 
| 


6,5 7,0 
| 6,1 6,6 
239 : | Bio 6,0 
245 6,0 6,1 
260 | 5,4 5,8 
305 Z : 6,1 _ 7,0 
275 5,0 ay 
284 7,6 7,7 
282 5 5,8 6,0 
288 6,3 6,9 
323 6,1 6,2 
341 5,8 6,0 
281 | 6,0 5,9 
318 | 4,9 4,9 
279 5 7,1 7,0 
313 | : 5,7 5,9 
Mittelwert| 288,90 | 6,0 6,3 


Coritnrurr WD = 















































viduen ab und stimmt mit HACKEL’s Subvarietat levifolia iiberein 
(HACKEL 1882). 

Die Serien 2 (Furulund), 4 (Nattraby) und 5 (Ottenby) stimmen 
am nachsten mit der Bromédllaserie iiberein. 

Die normalgeschlechtlichen Serien von den Niederungsgebieten 
Mittelschwedens zeigen einen von den siidschwedischen Serien etwas 
abweichenden Typus, indem die Ahrchen durchschnittlich linger und 
die Anzahl Bliiten in den Ahrchen etwas grésser ist (siehe Tab. 4 u. 5). 
Die Serien 9 (Osterplana) und 10 (Vanersborg) stimmen in dieser Hin- 
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sicht mit den Serien 4 u. 5 tiberein. Diese Kennzeichen erscheinen 
schon an den natiirlichen Standorten und sind keine Folge der Kultur. 
Sowohl die Kleva- wie die Osterplana-Individuen sind auf Alvarterrain 
eingesammelt, das in hohem Grade an das Alvar Olands erinnert 
(siche hiertiber WITTE 1906). An diesen ihren natiirlichen Standorten 
erreichen die in Frage stehenden Individuen nicht mehr als ungefahr 
100 mm Hohe. Die Kulturversuche zeigen demnach, dass dieser 
Zwergwuchs in hohem Grade modifikativ verursacht ist. Die bei den 
vergleichenden Versuchen zwischen diesen Alvarserien und Vanersborg- 
u. Stockholmserien konstatierte H6hendifferenz (vgl. Tab. 4 u. 5) diirfte 
indessen mit grésster Wahrscheinlichkeit erblicher Natur sein. 


TABELLE 5. Festuca ovina Nr. 11, Stockholm. 


















































| 
2 3 SS ome & o be x | 
2 g = 5 . 3 3 3 2 ed Ahrchen | 
Nr. Hé ZFa & 2& l 
™ 28's SE Bg 2S | Bliten- | sive | 
a om 3° Sa =" anzahl | ets | 
| 
| 
1 432 54 3,4 3,9 1,0 6,4 6,3 
2 395 63 3,8 3,7 0,8 6,8 ast 
3 398 49 2,9 3,0 0,9 5,1 5,2 
4 369 47 3,0 3,2 1,0 6,0 5,9 
5 374 51 oi 3,2 1,1 5,9 5,8 
6 336 39 37 4,0 1,2 6,2 6,4 
7 359 45 4,1 4,1 1,0 5,4 5,7 
8 402 43 3,9 oj? 0,7 6,3 6,3 
9 418 50 3,2 oi 0,9 7,0 7,2 
10 | 412 48 3,0 3,1 1,1 5,6 6,1 
Mittelwert| 3895 | 48,9 31 | 35 | OF | 6 | 62 | 








In diesem Zusammenhang diirften die Alvarserien Olands Nr. 6 u. 7 
erwahnt zu werden verdienen. Da indessen diese wie auch andere in 
Kultur befindliche Alvarserien von Grasern von E. HELLERSTROM einem 
naheren Studium unterzogen werden, und dessen Resultate binnen 
kurzem zu erwarten sind, sei hinsichtlich Einzelheiten auf diese Arbeit 
verwiesen. Es diirfte mit der Angabe geniigen, dass die Alvarindivi- 
duen Olands einen extremen Alvartypus reprasentieren, der in seiner 
Ausbildung mit dem Alvartypus von Festuca rubra, F. r. var. oelandica 
HAck., parellel geht. Nach ERIKSON (1901) ist die von WAHLENBERG 
(1824) in seiner Flora Suecica unter dem Namen F. o. var. curvula 
aufgenommene Form gerade jener Alvartypus von Festuca ovina. In 
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bezug auf die von WITTE (1905—06) gegen diese Auffassung vor- 
gebrachte Kritik sowie hinsichtlich der erblichen Natur dieser Typen 
durfte HELLERSTROM in seiner bald erscheinenden Arbeit endgiiltiz 
Aufschluss geben. 

Die normalgeschlechtlichen, dem Gebiete unterhalb der regiv 
alpina entstammenden Serien aus dem n6érdlichsten Schweden weichen 
von den siidschwedischen Serien in bezug auf die Linge der Ahrchen 








Ahrchen 


Bliiten- 
anzahl 


Lange des 
obersten 
Lange von 
Lange der 
Deckspelze 
Lange der 
Granne 


Lange 





Halmblattes 





TABELLE 6. Festuca ovina Nr. 17, Abisko. 
318 


| 

432 | | 7,0 7,2 
362 : 6,9 “fs 
351 5 8,5 8,3 
349 6,2 ast 
339 8,0 7,5 
290 6,8 7,0 
348 7,2 8,0 
298 6,9 aA 
362 ; 7,5 7,4 
328 j d 7,9 8,0 
412 7,0 7,2 
346 : 7,3 7,2 
327 6,2 7,0 

| 299 6,9 6,3 

| 343 7,8 79 
Mittelwert} 3440 | 47,0 | : 7,2 7a 





6,9 | 7,3 


Contour WD 
































und der Anzahl Bliiten per Ahrchen noch mehr ab. Hierher gehéren 
die Serien Nr. 14 (Lule&), 15, 16 (Dundret) und 17 (Abisko), von 
denen die letztgenannte in Tab. 6 zusammengestellt ist. Die Anzahl 
Bliiten per Ahrchen betrigt in diesen Serien im Mittel mehr als 7, 
und die Lange der Ahrchen iibersteigt auch 7 mm. Die Granne ist 
auch durchschnittlich linger als die der siid- und mittelschwedischen 
Typen. Diese Kennzeichen sind an den natiirlichen Standorten gleich 
hervortretend wie bei der Kultur des Materials in Akarp. Das einzige 
Resultat der Kultur ist der iippige Wuchs, der sich schon nach 1 Jahr 
zu erkennen gibt; die Halmhéhe nimmt zu, ebenso die Anzahl Halme 
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per Pflanze und die Anzahl Ahrchen per Infloreszenz. Obgleich 
keine Zahlungen vorgenommen worden sind, ist es jedoch offenbar, 
dass sowohl die Halmanzahl per Pflanze wie die Ahrchenanzahl per 
Infloreszenz bei der Kultur in Akarp niedriger ist als die der kultivier- 
ten sid- und mittelschwedischen Typen. , 

Mit diesen Serien stimmen am niachsten die normalgeschlechtlichen 
Individuen der Serie Nr. 20 von Narvik in Norwegen. iiberein. 













TABELLE 7. Festuca ovina Nr. 25, Finse. 






















na | | 
= to ms * | 
Ses a4 | oN o » Ahrchen 
TLS > bak | | 
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cYeé 3 | -= = we | Bliten- 
= 9 2 =% = | Bliiten e 
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1 185 31. | 40 | 4,3 | 14 | 65 | 6, 
2 | 29 37, | 35 | 83 ip) ee |CKe 
3 | 189 34 3,6 3,7 | 12 | 60 | 60 
4 192 28 3,8 3,9 1s | 7% 7,8 
5 195 36 3,5 40 1,4 | 9,0 8,5 
6 227 33 3,6 4,1 1,6 6,1 6,6 
Zh 210 32 3,0 4,1 1,0 5,0 5,8 
8 200 28 3,1 3,9 1,6 6,1 6,3 
9 212 36 3,0 3,9 1,5 5,2 5,7 
10 198 33 4,2 4,3 1,1 6,5 6,7 | 
11 172 41 3,1 3,8 1,1 6,4 63 | 
12 161 29 3,2 4,0 1,0 5,8 63 | 
13 180 40 3,1 3,7 12 | 5,7 65 | 
14 211 33 358 oe ioe 5,0 6,0 
15 204 29 2,9 3,3 1,1 6,3 6,3 
16 209 27 3,0 3,4 1,3 6,6 | 
17 221 | 32 3,4 aie 1,2 5,2 5,9 | 
18 207 | 35 of) | 4:0 1,1 ql 7,2 | 
|Mittelwert] 1996 | 330 | 34 | 38 | 12 | 63 | 66 | 














Wir kommen nun schliesslich zur Behandlung des normalge- 
schlechtlichen Materials aus der regio alpina, namlich Nr. 18 (Nuolja), : 
Nr. 25 (Finse) u. Nr. 26 (Hjerkinn im Dovregebiet), von denen die 
Finseserie in Tab. 7 zusammengestellt ist. Sowohl die Anzahl Bliiten 
per Ahrchen wie die Linge der Ahrchen liegt mit ihren Durchschnitts- 
werten zwischen denen der nord- und mittelschwedischen Typen. 
Auffallender ist der Héhenunterschied, indem die zu dieser Serie ge- 
hérigen Individuen eine mittlere H6he von nur ungefahr 200 mm auf- 
Sie sind auch an ihren natiirlichen Standorten meistens ver- 










weisen. 
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zwergt. Die Hohe schwankt iibrigens in den Kulturen mit den 
Witterungsverhaltnissen der verschiedenen Jahre, doch ohne dass <ie 
zwischen den alpinen und den iibrigen Serien bestehenden relativen 
Ho6henunterschiede irgendwie ausgeglichen wiirden. Die zweifelsohue 
tiefgehenden genetischen Unterschiede zwischen den alpinen und den 
ubrigen Serien, kamen wahrend des trockenen Sommers 1925 scharf 
zum Ausdruck, indem die Individuen der alpinen Serien gar keiie 
Halme entwickelten und im Bultenstadium verblieben. Fig. 1 zeigt 
zwei Individuen der Dalbyserie, Fig. 2 zwei der Finseserie wahrend 
diesem Sommer. Auf ahnliche Weise verhielt sich tibrigens das in 


TABELLE 8. _ Blitezeitgradierung. 
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Transplantiert von Bliitezeit | Nr. Transplantiert von Blitezeit | 
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+ 2,8 
Dundret, am Fuss...| + 2,3 
Broméolla , am Gipfel| + 4,0 
Nattraby seeccceeeeee | + 4,3 
Ottenby | j + 2,5 
Te | + 5,0 
. — 0,1 
— 0,2 
— 0,3 
Vanersborg | oeeeeeetesstcecs’|’ “Moe 
Stockholm ............... — 1,1 
Areskutan i dsaeieansercteseesess| “free 
Hgerkinn ..3.5.6:5.53050255 | = Bho 
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Kultur befindliche Material von Festuca rubra vom Tornetrask bei 
Abisko. Die Erfahrungen mit diesen wie mit anderen hochalpinen 
Rassen von Niederungsarten haben mit voller Deutlichkeit gezeigt, dass 
diese Rassen in bezug auf den Wasserbedarf ebenso grosse Anspriiche 
haben wie unsere obligaten Hochgebirgspflanzen. Sie sind ausge- 
sprochene Helophyten und weit anspruchsvoller als z. B. Lythrum sali- 
caria und Caltha palustris, die auch wahrend eines so trockenen Som- 
mers wie 1925 am Versuchsfeld bei Akarp bliihten und reichlich frukti- 
fizierten. 

Hier diirfte es auch am Platze sein die Unterschiede in der Blute- 
zeit anzufiihren, die zwischen den verschiedenen kultivierten Serien 
vorhanden sind und die jedes Jahr mit geringen Verschiebungen — 
je nach dem Witterungsverhaltnissen — wiederkehren. Die am 10. Mai 
1926 vorgenommenen Aufzeichnungen tiber die Bliitezeit sind in Tab. 8 
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zusammengestellt. Zum Vergleiche sind auch die halb- und ganzvivi- 
paren Serien, mit Ausnahme der von den Faréinseln und von Schott- 
land, mitaufgenommen worden. Jede Pflanze einer Serie wurde nach 
der gleichen Skala beurteilt. Die hierbei verwendete Graduierung war 
so, dass jene Individuen +0 erhielten, bei denen die in der Scheide 
sitzende Infloreszenz mit ihrer Spitze sich gerade im Niveau der 
Scheidenoffnung befindet. Die Werte — 1, — 2, —3, —4 und —5 
bedeuten, dass sich die Infloreszenzspitze 1, 2, 3, 4 oder 5 cm unter 
der Scheiden6ffnung und die Werte + 1, + 2, + 3, +4 und + 5, dass 
sich die Infloreszenzspitze gleich viele cm ober der Scheiden6dffnung 
befindet. Der Mittelwert fiir die Bliitezeit der ganzen Serie wurde dann 
durch Addition saimtlicher Werte und Division mit der Anzahl Werte 
erhalten, wobei natiirlich das Vorzeichen beriicksichtigt wurde. 

Unter den siid- und mitteleuropaischen Serien sind die von Alvar- 
boden stammenden (Nr. 6, 7, 8 und 9) am friihesten. Besonders auf- 
fallig sind in dieser Hinsicht die Alvarserien Olands. Das Klima, das 
wenigstens auf Oland ausgesprochen kontinental ist, da Oland eines 
der niederschlagirmsten Gebiete Schwedens ist und trockenen Friihling 
und Hochsommer hat (vgl. ferner STERNER 1925), macht offenbar die 
Ausbilduing von friihbliihenden Typen notwendig, indem Typen, die 
nicht vor eingetretener Sommertrocknis zur Fruktifikation kommen, 
aus der Population eliminiert werden. Abgesehen von diesen friihen 
Alvartypen finden wir, dass die nordschwedischen Typen so gut wie 
durchweg friiher sind als die siid- und mittelschwedischen. Dies ist 
ja auch zu erwarten. Die kiirzere Vegetationsperiode, oft mit niedriger 
Sommertemperatur kombiniert, setzt Typen voraus, die sich mit der 
geringen totalen Wirmesumme in diesen Breitengraden begniigen 
kénnen. In siidliche Gegenden transplantiert, kénnen diese Typen 
deshalb das Bliihen und Fruktifizieren erheblich friiher beginnen und 
abschliessen als siidlichere Typen, die fiir eine hGhere Warmesumme 
wahrend der Vegetationsperiode eingerichtet sind. Diese Resultate mit 
Festuca ovina stehen mit den Erfahrungen an Kulturpflanzen in guter 
Ubereinstimmung (siehe die fiir unsere Gebiete geltenden Zusammen- 
fassungen von NILSSON-EHLE 1914 und 1924). Wegen der Sommer- 
trocknis des Jahres 1925, unter der besonders die normalgeschlecht- 
lichen hochalpinen Typen litten und vegetativ zuriickgesetzt wurden, 
zeigen diese Serien (Nr. 18, 25 und 26) bemerkenswert niedrige Bliite- 
zeitwerte. Im Sommer 1924 zeigten sie jedoch ungefahr die gleiche 
Bliitezeit wie die Abiskoserie. Das maritime Klima, das die Westkiiste 
Norwegens auszeichnet, gibt sich deutlich in der spiten Bliitezeit der 





172 GOTE TURESSON 





von dort stammenden Serien zu erkennen. Diese spite Bliitezeit ‘st 
nicht etwas fiir Festuca ovina besonders Kennzeichnendes, sondern 
gilt fiir die Mehrzahl der Rassen dieses Gebietes, eine Erscheinuny, 
auf die ich bei einer anderen Gelegenheit naher eingehen werd. 
Von gewissem Interesse ist die spite Bliitezeit der Tannforsenserie, 
die hierin mit den Serien von der Westkiiste Norwegens iiberein- 
stimmt. 

Die Serien vom Dundret (Nr. 15 und 16), einem Berggipfel Lapp- 
lands, 823 m hoch, verdienen besonders erwahnt zu werden. Wahrend 
den drei Jahren, da diese Serien an den Versuchen teilnahmen, zeigte 

















Fig. 1. Normalgeschlechtliche Individuen der Dalbyserie (Nr. 1), Sommer 1925. 
(Der Massstab in dieser und den folgenden Figuren ist 30 cm lang.) 


die am Fusse des Berges eingesammelte Serie (Nr. 15) stets eine spatere 
Bliitezeit als die vom Gipfel des Berges (Nr. 16). Im Sommer 1924 
wurden cine Anzahl von Individuen dieser Serie mit Pergamintiiten 
isoliert; die erhaltenen Samen wurden 1925 ausgesaét und entwickelten 
kraftige Pflanzen. Bei der am 10. Mai 1926 vorgenommenen Bliite- 
zeitbeurteilung zeigten die Samenpflanzen der Fussserie (zusammen 
43 Exemplare) einen durchschnittlichen Bliitezeitwert von + 2,7, die 
der Gipfelserie (zusammen 56 Exemplare) einen solchen von + 4,5. 
Es diirfte demnach unzweifelhaft sein, dass der zwischen den beiden 
Serien vorhandene Unterschied in der Bliitezeit erblicher Natur ist. 
Die augenscheinlich strengere Elimination spaiterer Typen von der am 
Berggipfel heimischen Population ist umso bemerkenswerter als der 
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Héhenunterschied zwischen den beiden Einsammlungsstellen nur unge- 
fihr 400 m_ betragt. 

Es wurde einleitend erwahnt, dass alle in dieser Abhandlung zu 
bearbeitenden Formen zu F. ovina subsp. eu-ovina var. vulgaris ge- 
héren. Querschnitte zeigen den fiir diese Varietaét (ausgefiihrt in der 
Mitte gut entwickelter Blatter der sterilen Sprosse der an den Ver- 
suchen im Sommer 1926 teilnehmenden Pflanzen) charakteristischen, 
innerhalb der Epidermis befindlichen Stereommantel, der jedoch oft 
beiderseits des Blattmittelnerves gesprengt ist. Bei den meisten vivi- 
paren Formen ist der Stereommantel sowohl beiderseits des Mittelnerven 
wie zwischen den Seitennerven gesprengt. 














Fig. 2. Normalgeschlechtliche Individuen der Finseserie (Nr. 25), Sommer 1925. 


Die systematische Stellung der sogen. f. vivipara diirfte vielleicht 
am zweckmiassigsten an dieser Stelle beriihrt werden, wenn auch 
Grund vorhanden ist, auf diese Frage im Folgenden ausfiihrlicher 
zuriickzukonimen. HACKEL (1882) fiihrt diese Form als subvar. (mit 
den Synonymen F. o. f vivipara L. und F. vivipara SMITH) unter var. 
supina (syn. F. supina Scour.) auf. Es muss hierbei zuerst untersucht 
werden, ob diese var. supina in Skandinavien vorkommt. Nach der 
Diagnose hat sie niedrigen Wuchs, nur 2—4 cm lange Rispe und die 
Scheiden sind, von der Basis an gerechnet, bis zu */; geschlossen. Das 
letztgenannte Kennzeichen ist wohl als Hauptkennzeichen zu_be- 
trachten. Bei der var. vulgaris sollen die Scheiden nach HACKEL nur 
an der Basis selbst geschlossen sein. Die Untersuchungen in bezug 
auf das Scheidenkennzeichen, die ich an meinem kultivierten Material 
unter Einhaltung aller Vorsichtsmassnahmen (siehe HACKEL 1882, 
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S. 12) ausgefiihrt habe, haben indessen ergeben, dass dieses Keni:- 
zeichen, wenigstens was das skandinavische Material betrifft, wertics 
ist. Die Untersuchungen wurden Ende Mai 1926 ausgefiihrt.  Priifen 
wir zuerst die Tabelle 9, in der die Mittelwerte in mm, basiert ai! 
Messung von 5 Scheiden jeder Pflanze, fiir die Linge der offenen und 
geschlossenen Partie an 5 Individuen von 4 verschiedenen Serien, ange- 
geben sind, finden wir; dass die Lange des geschlossenen Teils der 
Scheide an Individuen der gleichen Serie héchst betrachtlich variieri. 
Auch kann hinsichtlich der in Frage stehenden Eigenschaft kein fiir 
die verschiedenen Serien charakteristischer Zug wahrgenommen wer- 
den. Gehen wir darauf zu Tabelle 10, in der die Lange der offenen 
und geschlossenen Partie der Scheide von 20 Sprossen an ein und 


TABELLE 9. Mittlere Lange der offenen und geschlossenen Partie der 
Scheide an Individuen verschiedener Serien. 
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demselben Individuum fiir drei Pflanzen verschiedener Serien (Dalby, 
Stockholm und Dovre) angegeben ist, so finden wir an den verschiede- 
nen Sprossen des gleichen Individuums eine so grosse Variation, dass 
die Verwendung des fraglichen Kennzeichens als systematisches Diag- 
nosticum als unméglich betrachtet werden muss. Wenn auf die 
erhaltenen Mittelwerte Riicksicht genommen wird, so ist die Scheide 
in allen drei Fallen mehr als zu */; geschlossen; das Individuum von 
Stockholm hat die Scheide zu bedeutend mehr als */,; geschlossen. 

Die Untersuchungen sowie das Studium von Herbarmaterial 
haben mich davon tiberzeugt, dass es in bezug auf die Variation im 
Scheidencharakter der skandinavischen Festuca ovina-Typen unmdg- 
lich ist, aus diesem Material eine var. supina auszuscheiden. Diese 
Varietat ware demnach aus der skandinavischen Flora zu streichen. 
Hinsichtlich der Méglichkeit einer scharfen Abgrenzung dieser Varie- 
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tit, wie sie in der Alpenkette vorkommt, von den in Mitteleuropa 
wachsenden Niederungsformen von Festuca ovina fehlen mir _hin- 
reichende Kenntnisse. 


TABELLE 10. Ldnge der offenen und geschlossenen Partie der Scheide 
an Sprossen des gleichen Individuums. 








| | Scheide Scheide 





Stockholm Hjerkinn 


Teil 
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sener 
Geschlos- 





Geschlos- 





16 | 306,11 
12 13 | 12 
1s é 15 | 13 
14 | 14 
15 | 15 
16 | 16 
17 I 17 
18 | 18 
19 | lo 
lio | 110 
du i 11 
112 | 112 
113 | lis 
114 } 114 
11s i 115 
lis l lie 
117 I 117 
118 I lis 
lig | lig 
120 | 120 

Mittel- | | | 

wert | 138 | 119 si 16,3 | 72 | 
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Aus Obenstehendem ergibt sich, dass unsere sogen. f. vivipara auf 
alle Falle nicht als Subvarietat unter var. supina (ScHuR.) HACK. gestellt 
werden kann. 


Die bei den vergleichenden Versuchen mit normalgeschlechtlichen 
F. ovina-Typen erhaltenen Resultate zeigen, dass sich die die Popu- 
lationen zusammensetzenden Biotypen keineswegs gleichmiassig tiber 
das untersuchte Gebiet verteilen. Der mit kleinen Ahrchen versehene 
Typus im siidlichsten Teil des Untersuchungsgebietes wird in den nérd- 
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lichsten Teilen (unterhalb der regio alpina) von einem mit relai‘y 
grossen Ahrchen abgelést. Das dazwischen liegende Gebiet beherber:t 
Typen, die in bezug auf die Lange und Bliitenanzahl der Ahrchen 
eine intermediare Stellung einnehmen. Hand in Hand mit dieser Ver- 
schiebung geht eine nach Norden zunehmende Frithe der Bliitezeii. 
Die von Alvarterrain stammenden Typen aus dem siidlichen und miit- 
leren Schweden weichen von den in diesem Gebiete vorherrschenden 
Typen sowohl durch ihre friithe Bliitezeit und ihren niedrigeren Wuchs 
wie — wenigstens was den Alvartypus Olands betrifft — in morpho- 
logischen Details ab (siehe ferner hiertiber HELLERSTROM’S bald er- 
scheinende Arbeit). Sie sind wohl als in der Population, via Selektion 
gewisser fiir die hier herrschenden edaphischen. Faktoren besonders 
geeigneten Biotypen, sekundar ausdifferenzierte Anpassungstypen zu 
betrachten. Der in der regio alpina vorkommende Typus unterscheidet 
sich von dem im n6rdlichsten Skandinavien vorherrschenden Typus 
sowohl durch relativ kiirzere Ahrchen, weniger Bliiten in diesen und 
niedrigeren Wuchs, wie durch gréssere Anspriiche an Wasserzufuhr. 

Es diirfte wohl kein Zweifel dariiber bestehen, dass diese Typen, 
die jede fiir sich sicherlich eine Anzahl verschiedener aber wenigstens 
in gewissen Eigenschaften doch genetisch nahestehende Biotypen um- 
fasst, verschiedene Okotypen repriisentieren. Als solche sind sie 
morphologisch schwieriger auseinander zu halten als die Mehrzahl 
friiher studierter Okotypen (TURESSON 1922, 1925; FRIES 1925; TEDIN 
1925). In der Erwartung grésseren Kulturmaterials von hauptsachlich 
ausserskandinavischen Ursprunges wird die Gruppierung des Materials 
in Okotypen bis auf weiteres verschoben. 


III. DIE ERSCHEINUNG DER VIVIPARIE BEI 
FESTUCA OVINA. 


Die Erscheinung, dass bei gewissen Grasern, modifikativ oder 
erblich, die Bliiten- und Fruchtbildung ganz oder teilweise unterbleibt 
und anstatt dessen die Ahrchen zur Ginze oder nur teilweise in eine 
blattrige »Bulbille» metamorphosiert werden, nennt man ja mit einem 
etwas unrichtigen aber herké6mmlichen Ausdruck Viviparie. Hinsicht- 
lich Einzelheiten betreffs der Morphologie und Entwicklungsgeschichte 
der viviparen Ahrchen diirfte es hier geniigen auf die ziemlich um- 
fangreiche Literatur dieses Gebietes zu verweisen (GOEBEL 1880, 
FRANK 1880, EICHLER 1881, HUNGER 1887, Exo 1916). Im allgemeinen 
haben Poa alpina und P. bulbosa das Interesse der Forscher auf sich 
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gelenkt, wahrend tiber die Viviparieerscheinung bei Festuca ovina 
nur sehr zerstreute und kurze Aufzeichnungen vorliegen. 

Indessen war schon LINNE von seiner lapplandischen Reise her 
mit der viviparen F. ovina wohl vertraut. In seiner Flora Lapponica 
(LINN4Z:US 1737) benannte er sie Poa spiculis ovato-angustis, vivipara, 
und spater (LINN4US 1759) reihte er sie in jene Gruppe von Gebirgs- 
pflanzen ein (u. a. auch Arten der Gattungen Aira, Poa, Sazi- 
fraga und Polygonum umfassend), die sich wegen klimatischer 
Misslichkeiten fiir die Fruchtreife vivipar vermehren. Er_ unter- 
suchte auch die vivipare F. ovina in Kultur und fand sie konstant 
(LINNUS 1755). Unter alteren Kulturversuchen mit viviparer F. ovina 
nennt HACKEL auch die von WITHERING und J. E. SmitH (HACKEL 
1882) ausgefiihrten, die gleichfalls die Konstanz des Materiales ergaben. 
SCHUSTER (1910) erwahnt in grésster Kiirze einen Kulturversuch mit 
viviparer F. ovina aus Norwegen, die, in einem Topf mit giinstigem 
Nahrboden gezogen, die Viviparie behielt, was auch mit den von dieser 
Pflanze stammenden, auf gleichem Substrat gezogenen, Bulbillen der 
Fall war. Etwas eingehender sind die von JENKIN (1922) ausgefiihrten 
Versuche; er fand, dass Bulbillen von viviparen Pflanzen in der Regel 
nur Pflanzen mit bulbillentragenden Ahrchen gaben. Spat auftre- 
tende Infloreszenzen dieser Pflanzen hatten indessen in gewissen Jahren 
normale Bliiten, die bei freiem Verbliihen gut entwickelte Samen 
ergaben. Es wurden vier Samenpflanzen aufgezogen, und von diesen 
waren zwei ganz normalgeschlechtlich, die beiden anderen waren 
dagegen mehr oder weniger vivipar ausgebildet. Gewisse Ahrchen 
dieser Pflanzen waren ganz bulbillentragend, andere hatten normale 
Bliiten im unteren Teil des Ahrchens und nur an der Spitze bulbillen- 
tragende etc. Aus den Versuchen JENKIN’S ergibt sich also, dass die 
Viviparie — wenigstens in diesem Material — mit grésster Wahrschein- 
lichkeit erblich bedingt ist, wenn auch die naheren Vererbungsver- 
haltnisse noch ganz unbekannt sind. 

Was ferner die >f. vivipara» betrifft, so diirfte sie wohl meistens 
als begriindet einheitlich aufgefasst worden sein. JENKIN glaubt doch 
zu finden, dass sein Exemplar von North Wales mit der von HACKEL 
in seiner Festuca-Monographie gegebenen Beschreibung nicht vdllig 
iibereinstimmt, und HowartH (1925), der eine Inventierung der in 
Grossbritannien vorkommenden Unterarten und Formen von Festuca 
ovina vorgenommen hat, sagt, dass das vivipare F. ovina-Material im 
Linnéherbarium »on the whole with F. supina» iibereinstimmt, wah- 
rend ein Teil des von J. E. SMITH in Grossbritannien eingesammelten 
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Materials deutlich von diesem Typus abweicht. Im Gegensatz zu 
HowakRTH bin ich der Ansicht, dass ein supina-Typus aus der in 
Grossbritannien vorkommenden F. ovina-Population ebensowenig aus- 
geschieden werden kann wie aus der skandinavischen, und dass daher 
das in Grossbritannien vorkommende vivipare Material (natiirlich mit 
Ausnahme der von HOwarTH auch erwahnten modifikativ viviparen 
Formen vom capillata- und duriuscula-Typus) zur var. vulgaris gerech- 
net werden muss. — Es sei auch hervorgehoben, dass NORMAN (1893) 

















Fig. 3. Ganzvivipare Individuen in Kultur seit 1922 (aufgenommen 1924); von Voss 
(F. 0. aapm. rogalandica), Areskutan (F. 0. aapm. ariemontana) und Tannforsen 
(F. 0. apm. tennforsiensis). 


aus Norwegen eine zwischen normalgeschlechtlichem und viviparem 
Typus stehende Form aufgestellt hat, die er f. semivivipara genannt hat. 

Wie die Serienzusammenstellung auf Seite 163 zeigt, haben 
mehrere halb- und ganzvivipare Serien von weit getrennten Stellen 
der skandinavischen Halbinsel, sowie einige von den Faréinseln und 
von Schottland, an den Versuchen teilgenommen. Samtliche Serien 
haben — mit der Begriffsdistinktion die unten in bezug auf die Vivi- 
parie der ganzviviparen Gruppe gemacht wird — in den Kulturen 
jenen Grad von Viviparie beibehalten, durch den sie sich an ihren 
natirlichen Standorten auszeichneten. Ein anderes Ergebnis der Kul- 
turversuche ist der bemerkenswerte Polymorphismus, der sowohl in 
der halb- wie in der ganzviviparen Gruppe herrscht. Von den meisten 
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Serien sind Bulbillenklonen aufgezogen worden, von denen einige im 
Folgenden erwahnt werden sollen. 

Fig. 3 zeigt drei seit 1922 in Kultur befindliche Individuen aus 
ganzviviparen Serien (photographiert 1924), nimlich (von links gerech- 
net) ein Exemplar der Serie Nr. 24 aus Voss in Norwegen, ein Exem- 
plar der Serie Nr. 12 vom Gipfel des Areskutan in Jamtland sowie 
schliesslich ein Exemplar der Serie Nr. 13 vom Tannforsen in Jimt- 
land. Der Habitus wechselt etwas mit den ungleichen Witterungs- 




















Fig. 4. Die gleichen Individuen von F. 0. aapm. ariemontana und F. o. apm. tenn- 
forsiensis wie in Fig. 3, aufgenommen im trockenen Sommer 1925. 


verhiiltnissen wahrend der verschiedenen Jahre. Der trockene Som- 
mer 1925 driickte die Héhe der Bulten herab und ergab eine ganze 
Menge schwach entwickelter Halme. Fig. 4 zeigt eine im Sommer 
1925 gemachte Aufnahme der gleichen Individuen vom Areskutan 
(links) und vom Tannforsen (rechts) wie die in Fig. 3 wiedergegebene 
Aufnahme des Sommers 1924. Diesen Sommer (1926) zeigen die In- 
dividuen das gleiche Aussehen wie 1924. Bulbillenklonen dieser zu 
den Serien Nr. 12, 13 und 24 gehGérigen Individuen wurden schon im 
Herbst 1922 aufgezogen. Diese Klonendeszendenten reproduzierten, 
Wie zu erwarten war, auf ein Haar die Eigenschaften der Mutter- 
individuen, sowohl in bezug auf das allgemeine Habitusaussehen wie 
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hinsichtlich des Baues der Bulbillen. Im Sommer 1924 wurden diese 
Klonendeszendenten zu Ausgangsindividuen fiir eine zweite Klonen- 
generation, deren Individuen gleichfalls alle Charakteristika der Aus- 
gangsindividuen beibehielten. Fig. 5 zeigt uns drei 1926 aufgenommene 
Individuen dieser letzten Klonengeneration, die von dem in Fig. 3 und 
4 abgebildeten Urindividuum vom Tannforsen herstammen. Fig. 6 
zeigt gleichfalls drei 1926 aufgenommene Individuen dieser letzten 
Klonengeneration, die von dem in Fig. 3 abgebildeten Urindividuum 
von Voss in Norwegen stammen. Um mit noch ein paar Bilder dic 











Fig. 5. Individuen von F. o. apm. fennforsiensis der zweiten Klonengeneration, auf- 
genommen 1926 und herstammend von dem in Fig. 3 und 4 abgebildeten Urindividuum. 


Gleichférmigkeit innerhalb der Klonen, wie die grossen T'ypenver- 
schiedenheiten zu beleuchten, die zwischen: Material von verschiedenen 
Lokalen vorhanden sind, werden in Fig. 7 einige Klonenindividuen 
wiedergegeben, die von einem der zu Serie Nr. 21 geh6érigen ganzvivi- 
paren Individuen von Narvik stammen, sowie in Fig. 8 ebenfalls einige 
Klonenindividuen, die von einem zur Serie Nr. 22 gehérigen ganzvivi- 
paren Individuum von Svolver, Lofoten, Norwegen, stammen. Diese 
Klonenindividuen, wie auch andere aus den Serien Nr. 17, 18, 19 und 
20 aufgezogene, weichen von den zur entsprechenden Serie gehérigen 
Urindividuen in keiner Weise ab, sondern reproduzieren getreu die 
Kennzeichen dieser Individuen in allen ihren Details. 

Gemeinsam fiir die in der Ubersicht (S. 163) und die im Vorste- 
henden diskutierten Serien von ganzviviparem Typus ist, dass alle, mit 
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Ausnahme der Tannforsenserie (Nr. 13), wenigstens wahrend gewissen 
Jahren kleine und schwache Spatsprosse mit normalgeschlechtlichen 
Ahrchen entwickeln. Die Staubgefasse in den Bliiten sind oft klein 
und verkiimmert, ebenso die Pistille, aber in gewissen Jahren, z. B. 
im heurigen, kénnen anscheinend gut ausgebildete Samen zur Ent- 
wicklung gelangen. Dies stimmt also mit dem von JENKIN (1922) 
gefundenen Verhiltnis tiberein. Die zur Tannforsenserie gehdérigen 
Individuen, wie auch die von diesen abstammenden Klonenindividuen, 
haben dagegen bisher keine normalgeschlechtlichen Spatsprosse ent- 











Fig. 6. Individuen von F. o. aapm. rogalandica der zweiten Klonengeneration, auf- 
genommen 1926 und herstammend von dem in Fig. 3 abgebildeten Urindividuum. 


wickelt; wahrscheinlich ist diese Form nicht im Stande solche auszu- 
bilden. Wie sich iibrigens diese in isolierten Spatsprossen in verschiede- 
nen Serien wahrend des heurigen Sommers gebildeten Samen in bezug 
auf die Vererbung der Viviparie verhalten, hoffe ich bei einer spateren 
Gelegenheit klarlegen zu k6énnen. 

Da mit grésster Wahrscheinlichkeit anzunehmen ist, dass sich die 
viviparen Formen dieses Typus an ihren natiirlichen Lokalen normal 
durch Bulbillen und nicht durch Samen fortpflanzen, wenn auch die 
Fortpflanzung durch Samen nicht ganz ausgeschlossen ist, so diirfte 
es einigermassen berechtigt sein, diese in einer Gruppe unter der ail- 
gemeinen Bezeichnung ganzvivipar zusammenzufassen. Wir werden 
spater bei der endgiiltigen Klassifizierung der verschiedenen Typen die 
notwendige Distinktion machen zwischen ganzviviparen Formen vom 
Tannforsentypus und ganzviviparen Formen des anscheinend verbreite- 
teren und in gewissen Jahren, wenigstens im kultivierten Zustand, mit 
normalgeschlechtlichen und schwachen Spatahrchen ausgeriisteten 
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Typus. Diese ganzviviparen Typen haben auch gemeinsam, dass ihre 
Bulbillen in weit hdherem Grade zweckmiassig differenziert sind als 
die der halbviviparen, indem sie, wahrend sie noch in der Mutter- 
pflanze sitzen, von der Bulbillenbasis aus Adventivwurzeln in Uber- 
einstimmung mit den Bulbillen bei viviparen Formen von Poa alpina 
und Poa bulbosa entwickeln. Diese Adventivwurzelbildung hat jahr- 
lich (mit Ausnahme des trockenen Sommers 1925) an den ganzvivi- 
paren Typen in den Kulturen beobachtet werden k6énnen, dagegen nie 
am kultivierten Material vom halbviviparen Typus. Die Wurzelbildung 
an_der Bulbillenbasis kann auch an gepresstem Herbarmaterial von 











Fig. 7. Ganzvivipare Klonenindividuen von F. 0. aapm. abiscoénsis. 


ganzviviparem Typus beobachtet werden, vorausgesetzt dass die Bul- 
billen gut »ausgereift» sind, was jedoch an dem in den allgemeinen 
Herbarien befindlichen Material leider selten der Fall ist. 

Die zur halbviviparen Gruppe gehérenden Formen bilden eine 
bunte Mischung, wo die verschiedenen Formen Normalgeschlechtlich- 
keit mit Viviparie in ungleichem Grade kombinieren, aber doch mit wah- 
rend der verschiedenen Jahre konstanten Beibehalten der fiir die Form 
charakteristischen Kombination. Bei den am haufigsten vorkommen- 
den Formen sind die Ahrchen in allen gut entwickelten Infloreszenzen 
nur an der Spitze metamorphosiert und bulbillentragend, wihrend sie 
an der Basis mit 1—3 normalen Bliiten mit normaler Fruktifikation 
versehen sind. Bei gewissen Formen ist nur die unterste Bliite voll- 
stindig. Bliite Nr. 2 ist mit Palea inferior und P. superior ausgeriistet, 
hat aber verkiimmerte oder gar keine Staubgefasse; bei anderen 
Formen wiederum fehlen sogar der untersten Bliite in gewissen Ahr- 
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chen die Staubgefiisse, wahrend sowohl Palea inferior wie P. superior 
vorhanden sind (den Bulbillen des ganzviviparen Typus fehlt die Palea 
superior total); Wiederum bei anderen Formen dieser Gruppe sind 
einige Ahrchen (die basalen) der Rispe normal ausgebildet, wihrend 
gewisse andere Ahrchen der Rispe 3—5 normale Bliiten und nur die 
Spitze der Ahrchen metamorphosiert und bulbillentragend haben. Mit 
derartigen Formen stimmt die friiher erwihnte, von NORMAN auf- 
gestellte f. semivivipara tiberein. Das Extrem in der Richtung gegen 
Normalgeschlechtlichkeit wird durch die als halbvivipar gruppierten 
Individuen von Lulea (Serie Nr. 14) reprisentiert. Hier sind die 











Fig. 8. Ganzvivipare Klonenindividuen von F. 0. aapm. norvegica. 


meisten Halme der Bulte mit normalen Infloreszenzen versehen; einige 
Infloreszenzen sind indessen mit an der Spitze metamorphosierten und 
bulbillentragenden Ahrchen versehen. Gewisse der zu dieser Serie 
gehérenden halbviviparen Individuen zeigen tibrigens Bildungsab- 
weichungen verschiedener Art. Von diesen kénnen gewisse von Jahr 
zu Jahr und in verschiedenem Umfange wiederkehren, waihrend andere 
wahrscheinlich rein. modifikativ verursacht sind. Haufig kommt es 
vor, dass sich vom Gipfel einer Bulbille, mit normalen Bliiten besetzte 
Spatahrchen entwickeln (siehe Fig. 9 ganz links). Derartige Bildungs- 
abweichungen kénnen mit Leichtigkeit auch in anderen halbviviparen 
Serien angetroffen werden, sie sind aber nicht so haufig wie in dieser 
Serie, wo sich z. B. alle von JENKIN (1922) erwahnten Falle von Ab- 
weichungen demonstrieren lassen. Im tibrigen erinnert diese halbvivi- 
pare Serie von Lule sehr an eine stark aufspaltende Kreuzung (siche 


Fig. 9). 
















184 GOTE TURESSON 





Die halbviviparen Formen eignen sich natiirlich in hohem Grace 
zu Studien iiber die Vererbung der Viviparie, da ja Samen mit Leichti;:- 
keit erhalten werden k6nnen. Jetzt kann jedoch noch nichts dar- 
liber gesagt werden, da die Versuche bisher in allzu geringem Umfange 
ausgefiihrt worden sind. Hinsichtlich der Bulbillenfortpflanzung der 
halbviviparen Formen diirfte in Frage gesetzt werden kénnen, ob die 
extrem gegen die Normalgeschlechtlichkeit gehenden Formen, wie der 

















Fig. 9. Halbvivipare Individuen von Lulea (Nr. 14). 


von NORMAN beschriebene semivivipara-Typus und der Lulea-Typus 
an ihren natiirlichen Standorten sich durch Bulbillen fortpflanzen 
kénnen. Die Bulbillen dieser beiden sind ja klein und undifferenziert 
und diirften offenbar schlechte Fortpflanzungseinheiten reprasentieren. 
In Friihbeete gesetzt und gut gepflegt haben sie sich indessen als ent- 
wicklungsfahig erwiesen. Derartige Klonen wurden im vorigen Som- 
mer aufgelegt, die Individuen haben aber noch keine Infloreszenzen 
entwickelt. Dass die Bulbillen der tibrigen, weniger gegen Normal- 
geschlechtlichkeit gehenden Formen ausgezeichnete Fortpflanzungsein- 
heiten reprasentieren — wenn sie auch gegeniiber den Bulbillen der 
ganzviviparen zuriickstehen miissen — diirfte ausser jeden Zweifel 
stehen. 

















STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. I 185 





Die im Vorstehenden geschilderte Formmannigfaltigkeit in bezug 
auf den Fortpflanzungstypus bei Festuca ovina hat unzweideutig ge- 
zeigt, dass den einzelnen Fortpflanzungstypen erbliche Verschieden- 
heiten zugrunde liegen. Einerseits haben wir den normalgeschlecht- 
lichen Formenkomplex, dessen Formen aber unter abnormen Verhalt- 
nissen zweifellos modifikativ vivipare Ahrchen ausbilden kénnen. 
Dies in Ubereinstimmung mit z. B. normalgeschlechtlichen Phleum 
pratense (SCHUSTER 1910), Poa trivialis (JENKIN 1922), Dactylis glome- 
rata (TINCKER 1925), Festuca ovina var. capillata und duriuscula 
(HowARTH 1925) und vielleicht mehrere Graser’. Das andere Extrem 
des Fortpflanzungstypus wird vom ganzviviparen Formenkomplex 
gebildet, dessen Formen sich normal sicherlich ausschliesslich durch 
vegetative Bulbillenbildung fortpflanzen, von denen aber wenigstens die 
Mehrzahl unter gewisser 4usseren Umstanden das Vermdégen besitzt, 
normalgeschlechtliche Ahrchen auszubilden. Zwischen diesen Extre- 
men steht der halbvivipare Formenkomplex, der vielleicht der formen- 
reichste ist, und dessen Formen in verschiedenem Grade — aber kon- 
stant fiir jede Form — Normalgeschlechtlichkeit mit Viviparie kom- 
binieren. 

Inwiefern die Vielgestaltigkeit des Fortpflanzungstypus bei ande- 
ren »viviparen» Grasern, z. B. bei Poa alpina und P. bulbosa gleich 
gross ist wie bei Festuca ovina, verbleibt zu untersuchen. Dass sie 
grésser ist als man gewOhnlich vermutet, ist sehr wahrscheinlich, und 
wirde dies festgestellt, so k6nnten verschiedene Widerspriiche, die 
noch in bezug auf die einerseits von SCHROTER (1908) und SCHUSTER 
(1910) und andererseits von HUNGER (1887) und Exo (1916) ausge- 
fiihrten Kulturversuche zur Priifung der Konstanz des Fortpflanzungs- 
typus verschiedener Formen dieser beiden Arten, aus dem Wege ge- 
raumt werden. 

Beabsichtigt man eine Gruppierung der Gramineen nach der Natur 
der Viviparieerscheinung, so diirfte demnach zwischen folgenden 
Gruppen zu unterscheiden sein: 

1. Modifikativ verursachte Viviparie, die wahrscheinlich an zahl- 
reichen oder der Mehrzahl der Arten induziert werden kann, und 
2. erblich bedingte Viviparie, die bei einer begrenzten Anzahl von 
Arten auftritt. Die zu dieser Gruppe gehérigen Arten kénnen je 





1 Das in skandinavischen Herbarien liegende, von Gotland stammende (ein- 
gesammelt u. a. von K. A. TH. SETH 1872) und teilweise vivipar ausgebildete Festuca 
ovina-Material gehért zweifellos hierher. 
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nach der 6kologischen Rolle der Viviparie weiter in folgende Unter- 

gruppen aufgeteilt werden: 

a. Arten, bei denen die die Viviparie verursachenden Erblichkeiis- 
faktoren 6kologisch gesehen wertlos sind. Hierher gehért, nach 
allem zu urteilen, Zea mays (COLLINS 1909). 

. Arten, bei denen die die Viviparie verursachenden Erblichkeits- 
faktoren zur Ausbildung von in der Natur konkurrenzkraftigen 
Anpassungstypen gefiihrt haben. MHierher gehéren Arten der 
Gattungen Aira, Festuca und Poa. 


IV. NOMENKLATUR UND SYSTEMATIK VIVIPARER 
FESTUCA OVINA-TYPEN. 


Infolge der Fortpflanzungsart der hier als ganzvivipar bezeich- 
neten Typen, -was bei der Tannforsenserie ausschliesslich, bei den 
ubrigen ganzviviparen Serien hauptsachlichst durch vegetative Propa- 
gation mittels Bulbillen geschehen diirfte, reproduzieren die aus den 
Bulbillen heranwachsenden Pflanzen getreu den Charakter der Mutter- 
pflanzen. Vorausgesetzt dass die Nachkommen lebenskraftig sind und 
dass keine mutativen Veranderungen bei der Bulbillenbildung eintreten, 
erhalten wir also gleich viele verschiedene Klonen (»Kleinarten» oder 
»Elementararten») wie die urspriingliche Anzahl verschiedener ganz- 
viviparer Mutterpflanzen. Dass diese Anzahl nicht sonderlich gering 
gewesen ist, dafiir spricht der Schwarm verschiedener, von einander 
scharf getrennter Typen von viviparen F. ovina, der jetzt die skandi- — 
navische Halbinsel und andere Gebiete bewohnt. Die im Folgenden 
gegebene Ubersicht derartiger, bisher unterschiedener Typen bezweckt 
diese Mannigfaltigkeit zu veranschaulichen, wenn sie auch wegen allzu 
geringem Material in bezug auf die Anzahl in dieser Gruppe tatsachlich 
existierender »Kleinarten» als sehr unvollstandig bezeichnet werden 
muss. 

Diese im ganzviviparen Formenkomplex existierenden und durch 
die apomiktische Fortpflanzungsweise fixierten Biotypen sind offenbar 
mit den dank der apomiktischen Samenbildung entstandenen sogen. 
Kleinarten z. B. in der Gattung Hieracium analog. Mit Ausnahme des 
Tannforsentypus sind die in der Zusammenstellung in der Gruppe 
Vivipare angefiihrten Typen in Ubereinstimmung mit den zur Unter- 
gattung Pilosella gehérigen aposporen Typen fakultativ sexuell, indem 
die unter gewissen dusseren Bedingungen vorkommenden, spat schies- 
senden Infloreszenzen normale Bliiten tragen, die wenigstens teilweise 
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mit befruchtungsfahigen sexuellen Embryosicken und _ befruchtungs- 
fihigem Pollen ausgeriistet sein diirften. Der Tannforsentypus, der 
bisher keine mit normalen Bliiten ausgeriisteten Ahrchen zu entwickeln 
vermocht hat, diirfte aller Wahrscheinlichkeit nach einen obligat apo- 
miktischen Typus reprasentieren, der mit den zur Untergattung 
Archieracium gehérigen apogamen Typen analog ist. Die im Vorste- 
henden als halbvivipar bezeichneten Typen sind in der Ubersicht zu 
einer Gruppe, Semivivipare, zusammengefasst, deren verschiedene 
Formen wegen der neben der Bulbillenfortpflanzung normal und bei 
gewissen in dominierendem Grade herrschenden geschlechtlichen Fort- 
pflanzung ihre Eigenschaften in mannigfaltiger Weise kombinieren, 
weshalb eine Klassifizierung dieser Formen schwierig durchzufiihren 
sein diirfte. 

An dieser Stelle diirften hinsichtlich der geeignetsten Nomenklatur 
bei der Klassifizierung der zu apomiktischen Pflanzengruppen gehori- 
gen Formen einige Worte am Platze sein. Die von vielen Systema- 
tikern verwendete Methode, solche apomiktische Typen, wie z. B. die 
der Gattungen Alchemilla, Hieracium und Taraxacum als »gute» Arten 
mit binérer Nomenklatur aufzustellen, erfiillt nur wenig die Anspriiche, 
die man an eine rationelle Nomenklatur stellen muss. Wenn die 
Systematik iiberhaupt etwas von moderner Biologie einigermassen 
wiederspiegeln soll, und hierbei besonders die Resultate der modernen 
Erblichkeitsforschung — und das ist wohl die Absicht — dann 
geniigt es nicht Methoden zu beniitzen, die mit dem Aufstellen der 
Linnéschen Arten mit Recht als erschépft betrachtet werden kénnen. 
Wir miissen, um weiter zu kommen, uns nun ein fiir alle Male klar 
machen, dass die Linnéschen Arten, Grossarten, Okospezien, oder 
wie man sie nun benennen will, aus einer grossen Anzahl fester oder 
wenigstens relativ fester Typen, den Biotypen JOHANNSEN’S zusammen- 
gesetzt sind. Diese sind ja, um SAMUELSSON zu zitieren, »die einzigen 
objektiv existierenden Einheiten» (1922, S. 226; SAMUELSSON schreibt 
allerdings Genotypen anstatt Biotypen, doch diirfte dies ein Lapsus 
calami sein). Er schliesst sich der Auffassung an, dass die apomik- 
tischen Typen in den apogamen Pflanzengruppen als sogen. gute Arten 
zu betrachten und zu behandeln sind. Derselbe Verf. schreibt im 
nichsten Absatz: »Aber kein verniinftiger Mensch wird wohl diese 
heutzutage als »Arten» behandeln». Das ist aber gerade das was 
sowohl SAMUELSSON wie andere, in sonstigen Hinsichten sicherlich aus- 
gezeichnet verniinftige Forscher tun, wenn sie die apomiktischen Typen 
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z. B. in den Gattungen Alchemilla, Hieracium und Taraxacum ais 
sogen. gute Arten betrachten und behandeln. 

Diese verschiedenen Typen sind ja nichts anderes als ebenso vicie 
durch Apomixis fixierte und zu grésseren oder kleineren Klonenkolo- 











Fig. 10. Rispen kultivierter Exemplare von F. ovina aapm. feroénsis. (Bulbillen 
nicht véllig entwickelt). (1/1). 

nien vervielfachte Biotypen. Als solche verdienen sie mit besonderen 

Namen belegt zu werden, dies darf aber nicht so geschehen, dass ihre 

wirkliche Natur verschleiert wird. Es kénnte allerdings die Frage auf- 

geworfen werden, die auch TACKHOLM (1922, S. 367), wenn auch in 

anderem Zusammenhang, gestellt hat, ob nicht diese innerhalb der 
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apomiktischen Gruppen aufgestellten Einheiten mehrere, erblich ver- 
schiedene Biotypen umfassen. Dies glaubte ja u. a. LINDBERG (1909) 
hinsichtlich der BusERschen Alchemilla-Arten zu finden, und in bezug 
auf die Gattung Rosa finden wir ahnliche Angaben bei TACKHOLM 
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Fig. 11. Rispen kultivierter Exemplare von F. ovina aapm. nuoljea. (1/1). 











(1922, S. 316—317, 327-328). Von gewissen Systematikern werden 
indessen diese letzteren Einheiten fortwaihrend als Arten oder wenig- 
stens als Subspezies aufgefasst, was ja auch eine konsequente Folge 
der Ansicht dieser Systematiker bezeichnet, dass Phainotypengruppen, 
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die scharf und deutlich von einander unterschieden sind, Arten 
reprasentieren. 

In bezug auf amphimiktisch sich fortpflanzende Arten verhalt es 
sich ja oft so, dass alle zu einem Bestand gehérigen Individuen eines 
Fremdbestaubers verschiedene Biotypen reprasentieren. Diese kénnen 
aber gleich den Biotypen eines Selbstbestéubers isoliert und vermehrt 
werden, insofern sie sich vegetativ vermehren oder zur Selbstbe- 
fruchtung zwingen lassen. In der Regel werden nur wenige und dann 
meistens nur die hervortretenderen der verschiedenen geschlechtlichen 
Biotypen einer Art mit besonderen Namen belegt, und dann gewoéhn- 
lich mit Varietatsnamen. Bei vorhandenem Bedarf und aus praktischen 
Griinden wird jedoch mitunter eine gréssere Anzahl verschiedener 
sexueller Biotypen mit besonderen Namen oder einer anderen Bezeich- 
nung belegt; so z. B. Ziichtungsprodukte (siehe z. B. TEDIN u. WITT 
1899 und 1900). 4 

Wenn wir also von der von SAMUELSSON .ynd anderen Forschern 
betonten Artauffassung Abstand nehmen miissen, die bei DU RIETZ 
(1923, S. 241) in dem Satze »eine Art ist eine Art, ganz gleichgiiltig 
ob sie Diapensia lapponica, Viola tricolor oder Hieracium marginel- 
liceps heisst» Ausdruck gefunden hat, so finden wir es umso berech- 
tigter den Satz hervorzuheben, dass ein Biotypus ein Biotypus ist, 
ganz gleichgiiltig ob er sich apo- oder amphimiktisch fortpflanzt. 
Deshalb soll er auch nomenklatorisch gleichartig behandelt werden, 
und nicht im einen Fall unter der Bezeichnung Art, im anderen unter 
der Bezeichnung Varietat gehen. 

Es erscheint mir daher aus oben genannten Griinden notwendig, 
einige neue Bezeichnungen einzufiihren, die bei vorliegendem Bedarf 
verwendet werden kénnen und gerade die systematische Valeur der 
aufgestellten Einheiten angeben sollen. Ich schlage deshalb vor, dass 
ein Biotypus der ausschliesslich auf die Fortpflanzung auf apomik- 
tischem Wege angewiesen ist (durch Apogamie oder vegetative Propa- 
gation) nomenklatorisch als forma apomicta bezeichnet werden soll; 
der Kiirze halber erlaube ich mir den Term Apomikt zu verwenden 
(mit der Verkiirzung apm. vor dem Biotypusnamen). Einen Biotypus, 
der obligat sexuell ist, und demnach in voller Ausdehnung mit anderen 
Biotypen gekreuzt werden kann, erlaube ich mir nomenklatorisch als 
forma amphimicta, verkiirzt Amphimikt (vor dem Biotypusnamen 
amph.) zu benennen. Wenn schliesslich ein Biotypus so beschaffen ist, 
dass er neben apomiktischer Fortpflanzung eine gleichzeitige fakultative 
Sexualitat nicht ausschliesst (wie bei Aposporie, Nuzellarembryonie 
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und Viviparie), gestatte ich mir ihn nomenklatorisch forma amphi- 
apomicta zu nennen, verkiirzt Amphi-Apomikt (vor dem Biotypus- 
namen aapm.). Sollte es sich als notwendig herausstellen, auch Bio- 











Fig. 12. Rispen kultivierter Exemplare von F. ovina apm. tennforsiensis (oberst) 
und von F, ovina aapm. rogalandica (unten). (1/1). 


typen mit Namen zu belegen, die neben der sexuellen Fortpflanzung 
gleichzeitig fakultative Apomixis nicht ausschliesslich (wie z. B. ein ziem- 
licher Teil der in der Gruppe Semivivipare der Zusammenstellung 
angefiihrten Festuca ovina-Formen), so wiirde man einen Biotypus 
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dieser Art als forma apo-amphimicta, verkiirzt Apo-Amphimikt be- 
zeichnen kénnen (vor dem Biotypusnamen aamph.). 

Die apogamen Archieracium-Arten reprasentieren nach dieser 
Terminologie Apomikten, und Alchemilla vulgaris L. kommt mit den 
BuseErschen Arten (und eventuell noch niedrigeren Einheiten) als sub- 
ordinierte Apomikten wieder zu Ehren. Die Pilosella-Arten repriasen- 
tieren andererseits Amphi-Apomikten (natiirlich mit Ausnahme von 
H. auricula, die ja obligat sexuell ist), gleichwie die Mehrzahl der in 
folgender Typeniibersicht aufgenommenen, zur Gruppe Viviparce 
gehérigen Festuca ovina-Typen. Der Tannforsentypus diirfte indessen 
einen Apomikt repriasentieren, da an ihm nie normale Bliiten in den 
Spatinfloreszenzen beobachtet worden sind. Es ist auch méglich, dass 
sich bei eingehenden Untersuchungen herausstellt, dass gewisse der 
jetzt als Amphi-Apomikten bezeichneten viviparen F. ovina-Formen 
sowohl mannlich wie weiblich steril sind, in welchem Falle sie als 
Apomikten zu bezeichnen waren. 

Wie aus der Typeniibersicht auf Seite 193—195 hervorgeht, unter- 
scheiden sich die verschiedenen Typen durch die im Schema angege- 
benen Kennzeichen scharf und deutlich von einander. Durch die fort- 
schreitende, aber fiir jeden Typus charakteristische Metamorphosierung 
des Ahrchens lisst sich eine Gruppierung durchfiihren, indem eine 
Gruppe Typen dadurch charakterisiert wird, dass die 3—4 untersten 
Glume, wenigstens in den basalen Ahrchen, gar nicht oder wenig meta- 
morphosiert sind’. Die nachste Stufe der Metamorphosierung wird 
durch eine Gruppe von Typen gekennzeichnet, die Glume III und IV 
der mittleren und basalen Ahrchen metamorphosiert haben. Am wei- 
testen vorgeschritten ist die Metamorphosierung bei aapm. vossiensis, 
die Gluma II in den gipfelstindigen Ahrchen metamorphosiert und 
8—12 mm lang, -zuweilen linger hat. Innerhalb dieser Metamorpho- 
sierungsgruppen lassen sich dann, wie sich aus der Zusammenstellung 
ergibt, durch Charakteristika des Aussehens von Glume I und II, des 
Aussehens der Bulbillen.etc. verschiedene Typen unterscheiden. Es 
sei erwahnt, dass diese Charakteristika auch deutlich an Herbarmaterial 
hervortreten, insofern das Material eingesammelt worden ist, wenn die 
Bulbillen einigermassen gut entwickelt gewesen sind. Die aufgestellten 


1 Der Einfachheit halber unterscheide ich hier nicht zwischen Glume und 
Pale inferiores (Deckspelze), sondern nenne alle untersten Spelzen, ob meta- 
morphosiert oder nicht, Glume. Gluma IV entspricht demnach Palea inferior in 
der Bliite Nr. 2 in einem normalen Ahrchen — eine Bezeichnungsweise, die unter 
anderem von HACKEL (1882) verwendet worden ist. 
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errichtet. 


B. 


UBERSICHT UBER BISHER UNTERSCHIEDENE APO- UND AMPHI- 


A. Ahrchen héchstens an der Spitze metamorphosiert und bulbillen- 


Typen haben mit Ausnahme von aapm. islandica (dieser reprasentiert 
einen besonders charakteristischen Typus und liegt im Kopenhagener 
Herbar, und wurde von HELGI JONSSON beim Hafnarfjord auf W. 
Island 1897 eingesammelt) alle an den vergleichenden Versuchen teil- 
genommen und sind demnach in erster Hand auf lebendes Material 
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tragend, an der Basis mit 1—mehreren normalen Bliiten und nor- 
malen Fruchtansatz versehen. Die Bulbillen, solange sie auf der 
Mutterpflanze sitzen, nie mit Adventivwurzeln versehen. 


Gruppe Semivivipare. 


Ahrchen in allen gut entwickelten Infloreszenzen ginzlich meta- 
morphosiert. Infloreszenzen spat schossender, schwacher Halme 
zuweilen (wenigstens unter Kulturverhaltnissen) mit gewissen Ahr- 
chen normal ausgebildet oder nur teilweise metamorphosiert. Reife 
Bulbillen entwickeln oft Adventivwurzeln wahrend sie noch auf der 


Mutterpflanze sitzen. 


I. Glume 
A. Die 


Gruppe Vivipare. 


I und II nicht sichtlich metamorphosiert. 
3—4 untersten Glumz wenigstens in den basalen Ahr- 


chen gar nicht oder wenig metamorphosiert. Gluma IV 
nicht doppelt so lang wie Gluma II. 


a 


2. 


Hereditas VIII. 


Gluma II gleichwie die tibrigen unteren Glume kurz 
behaart. 
a. Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen Ahrchen 
mit kurzer Spitze (ungefahr 0,5 mm lang). 
* Bulbillen zur Reife lang und schmal, in einer dich- 
ten und buschigen Rispe gesammelt und mit kraf- 
tiger Adventivwurzelbildung (Fig. 10). 
aapm. f@roénsis. 
** Bulbillen mittelgross (bis zu 35 mm lang); Rispe 
ziemlich locker, Adventivwurzelbildung schwach. 
aapm. jemtlandica. 
b. Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen Ahr- 
chen mit lange ausgezogener Spitze (ungefahr 1 mm 


lang). aapm. abiscoénsis. 
Gluma II glatt, gleichwie die iibrigen unteren Glume, 
13 
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oder héchstens gegen die Spitze mit kleinen, sparlichen 

Borstenhaaren versehen. 

a. Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen Ahr- 
chen mit kurzer Spitze. 

* Bulbillen zur Reife lang und schmal, in einer dich- 
ten und buschigen Rispe gesammelt und mit krai- 
tiger Adventivwurzelbildung. 

aapm. vaagensis. 
** Bulbillen von Mittelgrésse; Rispen ziemlich locker 
und Adventivwurzelbildung schwach. 
+ Gluma II mit querstumpfer Spitze. Halm 
schlank. aapm. ariemontana. 
++ Gluma II gegen die Spitze allmahlich schmiler 
werdend. Halm grob (Fig. 13). 
aapm. norvegica. 
b. Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen Ahr- 
chen mit lange ausgezogener Spitze. 
aapm. torniensis. 


B. Glume III und IV in den mittleren und basalen Ahrchen 
metamorphosiert. Gluma IV doppelt so lang oder linger 


als Gluma II. 

1. Rispe verbreitert und buschig. Halm schwach, sich bald 
neigend. Die Spreiten der Bulbillenblatter nicht merk- 
bar erhoéht nervig. 

a. Gluma II glatt, gleichwie die tibrigen unteren Glume, 
oder héchstens gegen die Spitze mit kleinen, spar- 
lichen Borstenhaaren versehen. 

* Gluma II in den mittleren und basalen Ahrchen 
4—5 mm lang, oft rein griin wie die wtbrigen 
unteren Glume. 

+ Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen 
Ahrchen in eine lange Spitze ausgezogen (Fig. 11 
u. 14). aapm. nuoljea. 
++ Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen 
Ahrchen mit kurzer Spitze. 
. aapm. killinensis. 

** Gluma II in den mittleren und basalen Ahrchen 
3—4 mm lang, Glume I und II glauceszent. 

aapm. hordalandica. 
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b. Gluma II kurz behaart, wie die tbrigen unteren 
. Glume, ungefahr 1 mm breit. Rispe nicht einseitig. 
* Bulbillen mittelgross (bis zu 35 mm lang). 
+ Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen 
Ahrchen in eine lange Spitze ausgezogen. 
aapm. lapponica. 
+t Gluma I in den mittleren und gipfelstandigen Ahr- 
chen mit kurzer Spitze. aapm. scotica. 
** Bulbillen kraftig, biz zu 50 mm lang. 
aapm. svolveriensis. 

c. Gluma II kurz behaart oder dichthaarig, ungefahr 
1,5 mm breit. Rispe oft einseitig. Bulbillen kraftig, 
bis zu 50 mm lang. 

* Gluma II sparlich kurz behaart. 
aapm. islandica. 
** Gluma II dicht haarig. aapm. nordlandica. 
2. Rispe zusammengezogen, mit dicht sitzenden Bulbillen. 
Halm steif und aufrecht. Bulbillenblattspreiten (beson- 
ders nach dem Trocknen) mit stark erhéhten Nerven; 
die Rippen behaart. 
a. Hochwiichsig. Gluma II sparlich behaart wie die 
iibrigen unteren Glume (Fig. 12 u. 13). 
apm. tennforsiensis. 
b. Von niedrigem Wuchs. Gluma II glatt wie die iibri- 
gen unteren Glume (Fig. 12 u. 14). 
aapm. rogalandica. 
II. Gluma II in den gipfelstandigen Ahrchen metamorphosiert, 8— 
12 mm lang, zuweilen langer (Fig. 14). aapm. vossiensis. 


































Von den aufgestellten Amphi-Apomikten zeigen aapm. f@roénsis 
und aapm. vaagensis habituell grosse Ahnlichkeit und diirften sich nur 
durch die Behaarung der unteren Glumez von einander unterscheiden. 
Der zuerst genannte scheint auf der Inselgruppe die grésste Verbrei- 
tung zu haben und ist an allen in der Serienzusammenstellung (S. 163) 
angegebenen Lokalen eingesammelt worden. Aapm. vaagensis, von 
Vaag auf der Suderé, der siidlichsten Insel der Inselgruppe, liegt in 
skandinavischen Herbarien auch noch von einigen anderen Lokalen 
der Inselgruppe. Die beiden Typen kommen, wie zugingliches Herbar- 
material zeigt, ausserdem noch auf Island vor. Aapm. jemtlandica ist, 
nach dem Herbarmaterial zu urteilen, in den Gebirgsgegenden Jamt- 
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Fig. 13. Basale Bulbillen von F. ovina aapm. norvegica (oberst; an der rechten Bul- 

bille sind die unteren Glumz entfernt um die Adventivwurzelbildung zu zeigen) und 

von F. o. apm. tennforsiensis (unten; die Bulbillen rechts zeigen die Adventiv- 
wurzelbildung). (2/1). 
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lands und Harjedalens weit verbreitet. Aapm. abiscoénsis und aapm. 
torniensis scheinen sich nur in bezug auf die Behaarung der unteren 
Glumee zu unterscheiden. Nach Herbarmaterial zu urteilen scheinen 
beide in Torne Lappmark weit verbreitet zu sein; aapm. abiscoénsis 
ist ausserdem bei Narvik in Norwegen angetroffen worden. Aapm. aric- 
montana (vom Gipfel des Areskutan, Seriennummer 12) ist ein schlan- 
ker Typus mit friih >reifenden» Bulbillen und ist in dieser Hinsicht 
scharf vom aapm. norvegica (Seriennummer 22) unterschieden, der 
nach skandinavischen Herbarien zu urteilen grosse Verbreitung in den 
norwegischen Kiistengebieten hat. Von den Amphi-Apomikten nuoljea 
und lapponica, die gleichfalls habituell mit einander iibereinstimmen 
und sich nur durch die verschiedene Behaarung der Glumez unter- 
scheiden diirften, diirfte die letztgenannte die grdésste Verbreitung 
haben. Aapm. killinensis (benannt nach dem kleinen Dorfe Killin in 
Perth, Schottland, wo dieser Typus haufig ist) und scotica reprisen- 
tieren ein iihnliches Paar. Die Amphi-Apomikten svolveriensis und 
nordlandica sind beide kraftige Typen, von denen die _letztge- 
nannte, wenn man nach dem Herbarmaterial urteilen darf, die grésste 
Verbreitung haben diirfte. Von den iibrigen ist aapm. vossiensis 
bisher nur von Voss in Norwegen bekannt. Dieser Typus ist aapm. 
rogalandica (die ausser den in Kultur stehenden Serien in ausgezeich- 
net typischen Exemplaren im Herbarium Osloensis liegt, eingesammelt 
von SCHUBELER bei Skudesnes in Rogaland 1854) habituell sehr ahn- 
lich. Aapm. hordalandica scheint den beiden letztgenannten, wenig- 
stens in habitueller Hinsicht, nahe zu stehen. Apm. tennforsiensis vom 
Tannforsen in Jimtland hat noch an keinem anderen Lokal festgestellt 
werden kénnen. Er _ reprdasentiert einen aussergewOhnlich schénen 
Typus, der durch seine starken, aufrechten Halme auch in habitueller 
Hinsicht von den iibrigen Typen abweicht. 

Gewisse der oben unterschiedenen Typen haben unzweifelhaft eine 
sehr begrenzte Verbreitung. Dies diirfte z. B. mit aapm. ariemontana 
vom Gipfel des Areskutan und apm. tennforsiensis vom Tannforsen in 
Jamtland der Fall sein. Auch in dieser Hinsicht zeigen also gewisse 
der viviparen F. ovina-Typen Ubereinstimmung mit gewissen »Klein- 
arten» z. B. in den Gattungen Hieracium und Rosa. Ein weiteres 
Studium wird wahrscheinlich die Anzahl derartiger, stark lokalbegrenz- 
ter Typen héchst wesentlich vermehren. 

Inwiefern es bei Zugang zu reichhaltigem Material méglich sein 
wird, die zahlreichen Typen von einander abzugrenzen und zu unter- 
scheiden, die zur Gruppe Semivivipare vereinigt worden sind, ist 
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Fig. 14. Basale Bulbillen von F. 0. aapm. rogalandica (oberst; an der Bulbille 
rechts sind die Glumz entfernt um die Adventivwurzelbildung zu zeigen), F. 0. 
aapm. vossiensis (in der Mitte) und F,. 0. aapm. nuoljwa (unten im Bilde). (2/1). 
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zweifelhafter. Diese Typen kommen oft zusammen mit den Typen 
der Gruppe Vivipare vor und haben grosse Verbreitung. Wegen der 
neben der Bulbillenfortpflanzung vorkommenden sexuellen Fortpflan- 
zung, was ja bei diesen Typen normal ist und bei gewissen in 
hohem Grade dominiert, sind alle méglichen Umkombinationen zu 
erwarten, was die Klassifizierung der Typen offenbar in mindestens 
gleich hohem Grade erschwert wie in gewissen partiell apomiktischen 
Gruppen, z. B. in den Gattungen Hieracium und Rosa. Die Méglichkeiten, 
eine derartige Klassifikation innerhalb der Gruppe Semivivipare wie 
auch innerhalb Gruppen anderer viviparer Gramineen durchzufiihren, 
hoffe ich bei spaterer Gelegenheit eingehender behandeln zu k6nnen. 
Ich hoffe dann auch einen Beitrag zu Beleuchtung der Frage geben 
zu kénnen, wie diese Apo- und Amphi-Apomikten entstanden sind, ob 
hauptsachlichst auf dem Wege der Kreuzung oder auf dem der Muta- 
tion oder auf beiden, Fragen die besonders durch Ernst (1918) und 
TACKHOLM (1922) brennend geworden sind, die aber, wenigstens in 
bezug auf die viviparen Festuca ovina-Typen, noch so unklar sind, 
dass eine Diskussion derselben gegenwirtig ziemlich unfruchtbar aus- 
fallen wiirde. 


Wie sich aus obiger Darstellung ergibt, bildet die alte Festuca ovina 
8 vivipara L. eine bunte Mischung von Formen, die in bezug auf die 
Art der Fortpflanzung sowohl obligate Apomixis (reprasentiert durch 
apm. tennforsiensis) wie Amphi-Apomixis umfasst (der Rest der zur 
Gruppe Vivipare gehérenden Typen), welch letztgenannte durch fakul- 
tativ apomiktische Typen (namlich durch mehrere der zur Gruppe 
Semivivipare gehérigen) mit den amphimiktischen, obligat sexuellen 
Typen verbunden werden. Nicht zumindesten deshalb scheint es mir 
verfehlt, so wie es DU RIETZ tut, die von J. E. SMITH (1800) aufgestellte 
Forderung nach Artberechtigung von F. o. § vivipara wieder ins Leben 
zurufen. DU RIETZ (1926, S. 48) schreibt iiber F. 0. 8 vivipara: »muss 
meiner Ansicht nach unbedingt als gute Art betrachtet werden. Ihre 
Verbreitung ist eine ganz andere als die von F. ovina, indem sie eine 
ausgesprochen westliche Gebirgs- und Kiistenart ist, die langs der nor- 
wegischen Westkiiste F. ovina in allen Niveaus so gut wie vollstandig 
ersetzt». Ebensowenig wie ich es als berechtigt erachte die viviparen 
Formen von z. B. Poa alpina zu einer besonderen Art zu vereinen, 
gleich unberechtigt erscheint mir die Forderung DU RIETz’s, die vivi- 
paren F. ovina-Formen zu einer neben der obligat sexuellen F. ovina 
stehenden Art zu vereinigen. Wir miissen, glaube ich, mit dem Art- 
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problem vorsichtiger umgehen, und es zum Gegenstand médglichst ein- 
gehender Studien machen. 

Was die geographische Verbreitung betrifft, so ist, wie friiher voi 
Fries (1925) hervorgehoben wurde, F. o. £ vivipara in Ubereinstim- 
mung mit Pea alpina var. vivipara, maritim betont. Gerade hierin 
zeigt der vivipare F. ovina-Komplex seine Okotypennatur. Will man 
aber auf Grund der verschiedenen Verbreitung die vivipare F. ovina 
als Art von der tbrigen skandinavischen F. ovina-Population von 
obligat sexuellem vulgaris-Typus abtrennen, so erscheint mir dies ebenso 
unberechtigt als wollte man Panzerweizen z. B. von Sveaweizen mit der 
Motivierung als Art abtrennen, dass erstgenannte Sorte klimatisch an 
ein ganz anderes Gebiet gebunden ist als letztgenannte. 


SUMMARY. 


1. This paper deals with sexual, partial and wholly viviparous types 
of Festuca ovina subsp. eu-ovina var. vulgaris Koc, collected in 
their natural habitats, mostly in Scandinavia (a few from the 
Ferées and from Scotland; cf. table on p. 163) and grown to the 
number of about 1000 individuals in comparative cultures at this 
institute, in order to test the nature of different characteristics 
(whether modificatory or genetical) and to ascertain how clima- 
tical and edaphical factors control the composition of the popu- 
lation in various habitats in nature. 

2. The results of the cultivation of sexual types have shown that the 
form with small spikelets occurring in South Sweden (tables 2 
and 3) is succeeded in Middle Sweden by a form with relatively 
larger spikelets (tables 4 and 5) and that this form is again suc- 
ceeded by a form with still larger spikelets in the northernmost 
parts of the country below regio alpina (table 6). A special type, 
intermediate between the types of Middle and North Sweden as 
to the length of spikelet and the number of flowers in the spikelet, 
of lower statue and with great water requirements inhabits regio 
alpina in Sweden as well as in Norway (table 7). Mention is also 
made of a special type occurring on calcareous rock (»alvar») on 
Oland, the island lying off the south-eastern coast of Sweden in 
the Baltic Sea, representing an extreme, early flowering type which 
has probably become secondarily differentiated from the ovina- 
population in South Sweden through selection of individuals best 
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fitted to the extreme habitat conditions prevailing on the island. 
The average values obtained in measuring different characteristics 
in different series have been put together in table 1. 

. Together with the progressive and doubtlessly hereditary changes 
in morphological characteristics, which are observed in the popu- 
lation in its spread from south to north goes an increase in earli- 
ness. The earliness has been determined for each of the cultivated 
plants in the different series according to the method of grading 
described on p. 171 (the earliest plants were marked + 5, the 
latest —5), and the averages of the different series have been 
put together in table 8. On account of the extremely dry summer 
of 1925 the type from regio alpina (Finse and Hjerkinn) was much 
damaged, which accounts for the low value in these series in the 
summer 1926, when the grading was made. The alvar series, of 
which no. 5 comes from the most extreme locality, nos. 8 and 9 
from localities, where also alvar is present but not as typical as 
that of Oland, are seen to be much earlier than the rest of the 
series from South and Middle Sweden. This is to be expected 
considering the climatical and edaphical conditions prevailing in 
these localities. The series from the humid Norwegian west 
coast (and no. 13 from Tannforsen, where the plants are exposed 
to a continuous spray from a mighty water fall), viz. nos. 20, 
21 and 22 are all late, which seems to be characteristic of all 
plant races from this region. As the differences in earliness 
between the different series are seen every year, with slight varia- 
tions according to the state of the weather in particular summers, 
no doubt as to the hereditary nature of these differences is 
entertained. 

The significance of the earliness is beautifully seen in the 
series from Dundret, a mountain top in Lappland, where the 
series from the top (no. 16) is much earlier than the series from 
the foot of the mountain (no. 15). The difference in vertical line 
between the habitats of the two series is only about 400 m. Notes 
taken in three consecutive seasons and based upon the series ori- 
ginally transplanted, as well as upon seed plants raised from the 
transplants corroborate the facts of this difference in earliness 
between the individuals of the two habitats, which is of particular 
interest since it shows that the elimination of individuals not 
genetically early enough is much stronger in the top population 
than in the foot population. 
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4. 


An analysis made of the sheaths of the radical leaves in differes: 
series (tables 9 and 10) shows that a var. supina (ScHuR.) Hack., 
under which variety Festuca ovina f vivipara L. has been put as a 
subvariety, cannot be broken out of the Scandinavian F. ovine- 
population, as the sheath characteristic varies greatly in indivi- 
duals of lowland and alpine series as well as in different shoois 
on the same plant. The statement is further made that the 
F. ovina-population (exclusive of var. capillata, duriuscula and 
glauca) growing in Britain must also in all probability be con- 
sidered as belonging to vulgaris KOCH. 


. The scanty information in literature as to the biology of viviparous 


F. ovina is reviewed, and the results of the present cultural experi- 
ments with viviparous transplants as well as with repeated clone 
generations from bulbils are enlarged upon. It is shown that 
viviparous material from different localities (Scandinavian moun- 
tains, the Fzerées and Scotland) differ markedly in morphological 
characteristics, and that these characteristics keep constant in cul- 
ture. All types classed as wholly viviparous, with the exception 
of the Tannforsen type, may late in the season under certain 
external conditions develop short and weak inflorescences bearing 
normal flowers and seeds, which however in the natural habitats 
in these vivipars are most likely of no importance for the main- 
tenance and the spread of the plant. The types of this group 
are normally propagated by the bulbils, and differ in this respect 
from the numerous partial vivipars, which normally develop one 
to many flowers in the base of the spikelet and a bulbil above. 
There are all kinds of gradations found between the types included 
in the wholly viviparous group and the wholly sexual types, but 
also these intergrades keep constant in culture. 

The types of the wholly viviparous group, Vivipare, have the 

bulbils far more differentiated than the types of the partial vivi- 
parous group, Semivivipara, since in the types of the first group 
adventitious roots are developed from the base of the bulbils while 
still on the mother plant, while no such roots are seen in the 
bulbils of the plants belonging to the second group. 
In discussing the widely divergent results to which different wor- 
kers have often come with regard to constancy or inconstancy 
of vivipary in grasses; especially in Poa alpina and in P. bulbosa, 
stress is laid upon the fact that vivipary includes phenomena of 
different kinds and may be 
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A. modificalorily induced as in Phleum pratense, Dactylis glome- 
rata and perhaps in most grasses, or 
B. hereditarily in nature. The grasses of this group may be fur- 
ther divided according to the ecological significance of the 
vivipary in 
a. species, where the genotype factors involved in bringing 
about vivipary are of no significance ecologically. So appa- 
rently in Zea mays, and 
b. species, where the genotype factors involved in bringing 
about vivipary have led to the formation of successful 
habitat races. So in species belonging to the genera Aira, 
Festuca and Poa. 
As a consequence of the vegetative propagation in the group 
Vivipare, which in the Tannforsen type is most probably the only 
way of reproduction, in the other types of the group practically 
the only method, a multitude of sharply distinct units are found, 
analogous to the apomictical »species» in the genus Alchemilla, 
Hieracium, Taraxacum etc. and sometimes, like these, very limi- 
ted in their distribution. The Tannforsen type represents an ana- 
logue to the »species» in the subgenus Archieracium, the genus 
Taraxacum etc., which with few exceptions represent obligate apo- 
mictical forms due to apogamy. The rest of the types included 
in the group Vivipare, as well as many of the types in the group 
Semivivipare, are analogous to the great bulk of »species» in the 
subgenus Pilosella, where apomixis of the apospory type does not 
exclude facultative sexuality. 
The arbitrary methods hitherto used by so many systematists in 
designating such apomictical types in the genera Alchemilla, An- 
tennaria, Hieracium, Rosa and Taraxacum as species or as sub- 
species are criticized. These apomictical types represent nothing 
but biotypes fixed as to morphological details and multiplied 
through apomixis. Apart from the mode of reproduction there 
are no principal differences between the biotypes of apomictical 
plant groups and those of exclusively sexual. When naming the 
latter systematists usually designate them as varieties, but there 
is no apparent reason for giving some biotypes the rank of species, 
other biotypes the rank of varieties. 
In order to satisfy legitimate claims on modern nomenclature, 
which, in the opinion of the writer, should reflect facts and ex- 
perience gained in the different departments of biology as to the 
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composition and nature of the species, some new conceptions «re 
introduced. 

A form (= biotype) which is exclusively left to apomictical 
reproduction (through apogamy and vegetative propagation) is 
called a forma apomicta (abbreviated an apomict, before type name 
apm.). The Tannforsen type of the viviparous F. ovina, many 
sspecies» of the genera Hieracium subgen. Archieracium, Anten- 
naria, Taraxacum etc., are thus to be designated as apomicts. 

A form (=biotype) which is obligate sexual and thus can 
interbreed to the largest extent with other types is called a forma 
amphimicta (abbreviated an amphimict, before type name amph.). 

A form (= biotype) which besides apomixis does not exclude 
facultative sexuality (as in the case of apospory, nucellar em- 
bryony and vivipary) is called a forma amphi-apomicta (abbrevia- 
ted an amphi-apomict, before type name aapm.). The rest of the 
viviparous types in the group Vivipare of F. ovina and many of 
the types in the group Semivivipare, as well as the bulk of the 
»species» in the subgenus Pilosella and in the genus Rosa are 
apparently amphi-apomicts. 

If it should also be necessary to have a term for such forms, 
which besides sexual reproduction do not exclude facultative apo- 
mixis (as for instance in most of the types in the group Semivivi- 
pare of F. ovina) such a form could be called a forma apo-amphi- 
micta (abbreviated an apo-amphimict, before type name aamph.). 
A survey of the hitherto distinguished apo- and amphi-apomicts 
in F. ovina is made, and a scheme of classification is put together 
on p. 193, where these types are named and shortly diagnosed 
on the basis of various morphological characteristics, as the degree 
of metamorphism of the glumes, the shape and hairiness of the 
glumes, the shape of the spike etc. All of them, except aapm. 
islandica, have been studied and described in a cultivated state, 
but dried herbarium material brings also out the characteristics 
in question, provided that the bulbils are not too young. Some of 
the types, as apm. tennforsiensis and aapm. arie@montana, are very 
local; the former has only been found at the water fall Tannforsen, 
the latter only on the top of Areskutan, a mountain peak in the 
central Scandinavian mountain region. The number of such types 
with very limited distribution will probably increase considerably 
as the study of the viviparous types proceeds. 
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It is emphasized that a similar classification of the types massed 
together in the group Semivivipare, which have a wide distribu- 
tion, often occurring together with types of the group Vivipare, 
will meet great difficulties, as in these types sexual reproduction 
coexists normally with apomixis, thus allowing all possible com- 
binations to become realized. 

The question of the origin of these viviparous types, whether by 
crossing, by mutation processes or by a combination of both, is 
also touched upon, but a discussion at length of this question, as 
well as of other problems connected with vivipary in F. ovina 
and in other species, is postponed until more data have been 


accumuiated. 
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EINLEITUNG. 


Jahre 1903 legte JOHANNSEN seine bekannten Untersuchungen der 
Vererbungsverhaltnisse innerhalb der reinen Linien vor. Seine sehr 
bedeutungsvollen Resultate brachten natiirlich alle damit in Verbindung 
stehenden Fragen in den darauf folgenden Jahren zu lebhaftester Dis- 







kussion. 
Die alte Auffassung von der Akklimatisation der Sorten, ihrer An- 


passung an die gegebenen Wachstumbedingungen eines Ortes wurde 
durch JOHANNSEN’S Arbeit, was die selbstbefruchtenden Pflanzenarten 
betrifft, durch eine neue ersetzt und zwar die, dass die Akklimatisation 
darin besteht, dass eine Aussortierung der reinen Linien innerhalb 
der Population, die die betreffende Sorte bildet, vor sich geht, 
wahrend die einzelne Linie konstant ist und von den Wachstum- 
bedingungen vollig unbeeinflusst bleibt. So revolutionierend, wie diese 
Auffassung war, lag es nahe, sie durch Kontrollanbau von Linien 
wahrend einer Reihe von Jahren unter verschiedenartigen Wachstum- 
bedingungen nachzuprifen. 

In Verbindung mit der Pflanzenziichtungsarbeit, die im Jahre 1905 
an der Versuchsstation des Amtes Hedmark ihren Anfang nahm, wur- 
den in den Jahren 1907—15 Untersuchungen dariiber vorgenommen, 
aus welchen morphologisch oder physiologisch verschiedenen Typen 
eine Reihe norwegischer, gemischter Lokalsorten von Hafer, Gerste 
und Erbsen zusammengesetzt ist. (CHRISTIE 1909, 1913, 1914 und 
1915). Diese Untersuchungen waren in der Hauptsache abgeschlossen, 
als die Versuche, die im folgenden besprochen werden, inganggesetzt 
wurden. Wir hatten also gerade zu diesem Zeitpunkt eine ganz ein- 
gehende Kenntnis der bedeutenden Anzahl untereinander sehr ver- 
schiedener Linien erlangt, aus denen diese Lokalsorten zusammenge- 
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setzt waren. Eine Reihe dieser Linien waren eben angebaut.und m:n 
hatte somit ein reichhaltiges Material zur Auswahl. 

Besonders bemerkenswert war der Unterschied zwischen den 
Hafersorten aus dem westlichen Teile Norwegens — Westland — einer- 
seits und dem éstlichen Landesteil — Ostland — und dem Drontheimer 
Gebiet anderseits, auch wenn sie an ein und demselben Orte angebaut 
wurden (CHRISTIE 1909). Beim Anbau in Hedmark zeigten die ersten 
eine Pflanzenhéhe von 120—135 cm, eine einzelne kam bis auf 145 cm 
und nur eine war so niedrig wie 115 cm. Die Ostlandsorten waren 
105—120 cm hoch, nur eine Sorte mass 125 und eine 130 cm. Im 
Mittel massen die Westlandsorten 130 cm und die Ostlandsorten 115 cm, 
diese waren also wesentlich niedriger. Der Strohdiameter und die 
Blattbreite waren bei den Westlandsorten gleichzeitig sehr auffallend 
starker entwickelt als bei den Ostlandsorten. Mit der Zahl der Halme 
pr Pflanze war das Verhaltnis umgekehrt, indem diese bei den West- 
landsorten 1,16—2,47, im Mittel 1,72 betrug, gegen 1,95—2,80, im Mittel 2,53 
bei den Ostlandsorten. Ein ahnlicher Unterschied machte sich bei den 
Gerstensorten des Ostlandes einerseits und Rogaland, Mére — nor- 
wegische Provinsen — sowie den Kiistenkreisen des Drontheimer Ge- 
bietes anderseits geltend (CHRISTIE 1914, 1915). Es lag nahe daran 
zu denken, dass diese kraftigere vegetative Entwicklung bei den Sorten 
der Kiistengebieten in einer gewissen Verbindung mit deren klimatischen 
Verhaltnissen stand, die durch eine sehr grosse Niederschlagsmenge 
besonders charakterisiert sind. 


PLAN. 


Diese Verthaltnisse gaben Anlass folgendes zu untersuchen: 1) wie 
eine Anzahl reiner Linien auf die Wachstumbedingungen reagiert, 
wenn sie wahrend einer Reihe von Jahren unter so verschiedenartigen 
Bedingungen, wie sie in unserem Land zugianglich sind, angebaut 
werden; 2) ob dann bei Anbau dieser Linien an ein und derselben Stelle 
nachgewiesen werden kann, dass sie Veranderungen erlitten haben, die 
mit ihrem friiheren Anbau unter anderen Wachstumbedingungen in 
Verbindung gebracht werden kénnen. Eigentiimlicherweise haben BAUR 
und NILSSON-EHLE gleichzeitig eine ahnliche Untersuchung ingang- 
gesetzt, ohne dass einer von uns im voraus Kenntnis von den Planen des 
anderen hatte. Sie bauten ihre Linien in verschiedenen europaischen 
Landern und mussten ihre Versuche nach einigen Jahren infolge des 
Krieges aufgeben. 

Bei der Zurechtlegung der Versuche musste man dariiber schliissig 
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werden, in welchem Umfange man sie durchfiihren sollte. Sie mussten 
sich tiber eine langere Reihe von Jahren erstrecken und Markeursaat 
mit bestimmten Abstand zwischen den einzelnen K6érnern war erforder- 
lich, um einen brauchbaren Ausdruck fiir die Charaktere zu erhalten, 
welche die vegetative Entwicklung — Strohlange, Strohdiameter und 
Zahl der Halme pr Pflanze — angeben. Gerade bei diesen Merkmalen 
hatte sich ja ein auffallender Unterschied zwischen den Hafersorten 
des West- und Ostlandes gezeigt. Es war anzunehmen, dass, je 
geringeren Umfang die Versuche bekamen, desto bestimmter man damit 
rechnen konnte, dass die Arbeit sorgfaltig ausgefiihrt und an derselben 
Stelle die notwendige Anzahl Jahre fortgesetzt werden kénnte. Man 
hatte die gew6hnliche Wahl zwischen kleineren, aber sorgfaltiger aus- 
gefiihrten Versuchen und grésseren, jedoch weniger sorgfaltig ausge- 
fiihrten, die sich ausserdem vielleicht tiber eine geringere Zeit erstreckt 
hatten, weil die Méglichkeit nahe lag, dass einige der Mitarbeiter friiher 
oder spater der itibernommenen Arbeit miide werden kénnten. Von 
diesen zwei Alternativen fanden wir die erste in den vorliegenden Falle 
unbedingt fiir die beste und beschlossen, dass nur 20—50 Korner jeder 
Linie jahrlich an jedem Ort ausgesat werden sollten. Dieser Umfang 
mag ziemlich gering erscheinen, aber die Versuche haben gezeigt, dass, 
wenn nur Saatgut von eingebundenen Fruchtsténden einer und der- 
selben Pflanze (siehe unten) benutzt werden sollte, es oft nicht méglich 
war, hdher als bis zu 50 Pflanzen zu gelangen. Selbst wenn die gefun- 
denen Zahlen in gewisser Richtung sicherer sein wirden, sofern sie auf 
einer breiteren Grundlage standen, waren sie in anderer Hinsicht wahr- 
scheinlich weniger sicher gewesen. Alles in Betracht gezogen, meinen 
wir darum, dass die Entschliisse, die iiber den Umfang der Versuche 
getroffen wurden, richtig gewesen sind. 

Der erste Teil des fiir die Untersuchungen ausgearbeiteten Planes 
ging also darauf aus, eine Reihe von Jahren eine Anzahl Linien von 
Hafer und Gerste unter so verschiedenartigen Wachstumbedingungen 
anzubauen, wie sie unser Land zu schaffen die Méglichkeit hat. 

Im Friihling 1913 wurde Saatgut von 7 Linien des Hafers und im 
Friihjahr 1914 solches von 2 Linien der Gerste ausgeschickt, ca. 20 
Korner pr Linie. Das ganze Saatgut jeder Linie war den eingebunde- 
nen Fruchtstanden ein und derselben Pflanze der Ernte des Jahres 1912 
beziehungsweise 1913 entnommen worden. Die Linien waren, wie 
unten angegeben, verschiedenen Ursprunges, waren aber seit 4—10 
Jahren an der Versuchsstation des norwegischen Staates in Hedmark, 
von wo auch das ausgeschickte Saatgut stammte, angebaut worden. 

Hereditas VIII. 14 
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Fiir die Durchfiihrung der Versuche an den verschiedenen Stationen 
wurden Arbeitsregeln herausgegeben, die ausser allgemeinen Bestim- 
mungen u. a. auf folgendes ausgingen: 

»Die Aussaat wird in wohlbestellter Erde vorgenommen, die nicht 
starker, als es fiir die betreffende Getreideart iiblich ist, gediingt wird und 
zur gewOohnlichen Zeit des Ortes. Es ist Markeursaat zu benutzen, zwei 
Reihen pr Linie mit 7 cm Abstand und doppelten Abstand gegen dic 
Nachbarlinie sowie 7cm Abstand zwischen den Pflanzen in der Saatreihe. 

Wenn sich die ersten Bliitenstande zeigen, werden, um eventuelle 
Fremdbefruchtung zu verhindern, 3 Pflanzen pr Linie durch Ein- 
binden ihrer Bliitestaénde in Tiiten isoliert. 

Fiir jede Linie werden das Datum der Aussaat, das Keimen, das 
Schossen (wenn die meisten Bliitenstande ganz aus der Scheide sind), 
die Reife (wenn die kraftigsten Halme reif sind) sowie alle anderen 
Beobachtungen notiert, die fiir die richtige Beurteilung des Versuches 
von Interesse sind, z. B. Angriffe von schadlichen Insekten und Pilz- 
krankheiten. 

Bei erreichter Reife werden die Linien durch Ausreissen der Pflan- 
zen mit der Wurzel geerntet. Die eingebundenen Bliitenstande werden 
deutlich gekennzeichnet und das gesamte Material nach 2—3 wochentel. 
Trocknen an die staatliche Versuchsstation in Hedmark geschickt, von 
wo das Saatgut nachstes Friihjahr zuriickgesendet wird.» 

Es wurden also jahrlich drei Pflanzen pr Linie und Station iso- 
liert; dies geschah als eine Sicherung. Zur Aussaat ist nur Samen von 
der besten dieser Pflanzen benutzt worden. 

Von dem jahrlich abgelieferten Material wurden die unten be- 
sprochenen Merkmale bestimmt und gleichzeitig untersucht, ob Korn- 
form, Kornfarbe, Grannen, Basisbehaarung u. s. w. das typische Aus- 
sehen der Linie hat. 


VERWENDETES MATERIAL. 


Fiir die Untersuchungen wurde eine Anzahl Linien mit so guten und 
charakteristischen Kennzeichen ausgesucht, wie es nur méglich war, um 
dadurch zu verhindern, dass irgend eine einzelne Pflanze mit Pflanzen 
anderer Linien verwechselt werden kénnte. Von der Ernte 1912 wur- 
den die verwendeten Linien folgendermassen beschrieben (vgl. Fig. 1): 


Hafer Nr. 1. Korn weiss, klein, blank, zusagend, kurz und voll. Spitz- 
k6rnig, aber gleichzeitig an kurzk6érnig erinnernd. Die 
Basis des Aussenkornes mit zahlreichen mittellangen 
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Nr. 1 Nr. 9 
Nr. 2 Nr. 6 
Nr. 3 Nr. 7 
Fatuide 
Nr. 4 aus 
Nr. 7 





Fig. 1. Benutztes Hafermaterial und ausgespaltene Fatuide. 
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Haaren. So gut wie immer mit Grannen, die jedoch nur 
mittelkraftig entwickelt sind, unten schwarz, nur unbe- 
deutend winkelférmig. 

Hafer Nr. 2. Korn kraftig grau, lang, schmal, aber voll. Gute Type 
des norwegischen Grauhafers. Basis wahrscheinlich un- 
behaart, Grannen kriftig, unten schwarz mit geringer 
Geneigtheit zur Winkelform. 

» » 3. Korn braunschwarz, von ziemlich zusagender Form. 
Basis kurz und dicht behaart, langs den Seiten des oberen 
Deckspelzes sparliche Behaarung. Grannen kraftig, un- 
ten schwarz und winkelférmig. 

> » 4. Korn schwarz, etwas lang, aber relativ voll, mit der 
typischen Pragung des norwegischen Nordlandshafers. 
Basis mit wenigen, sehr langen Haaren, langs der Seiten 
des oberen Deckspelzes ganz vereinzelte Haare. Grannen 
wie bei Nr. 3. 

» » §. Korn weiss, derselben Pragung, aber etwas grésser und 
grober als bei Nr. 4, Basisbehaarung und Grannen wie 
bei dieser. 


» » 6. Korn weiss, typisch norwegischer Weisshafer. Basis mit 
wenigen, kurzen Haaren, Grannen wie bei Nr. 3—5. 
» » 7, Korn gelb, Kornform dem Propsteier Hafer entsprechend. 


Basis mit wenigen, kurzen Haaren, nur wenige der Aus- 
senkorner haben eine schwache Granne. 
Gerste Nr. 08. 6 Form | beide von vierseitiger sechszeiliger Gerste 
> » 077. 6 Form (H. polyst. tetrastichum). 


Die Haferlinien Nr. 1—3 stammen von 1. Snaasenhafer, Nr. 4 von 
13. Nordlandhafer, Nr. 5 von 14. Nordlandhafer, Nr. 6 von 13. Skarde- 
rud und Nr. 7 von 9. Vindju (CHRISTIE 1909). Von den Gerstenlinien 
sind Nr. 08 von 21. Alu und Nr. 077 von 20. Bjérneby (CHRISTIE 1914) 
ausgelesen. Die vier letztgenannten Linien sind spater als neue Sorten 
in den Handel gebracht worden, der Hafer Nr. 6 unter dem Namen von 
MOistad Thorshafer, Nr. 7 als M6istad Odinshafer, Gerste Nr. 08 als 
MOistad Mjésgerste und Nr. 077 als Méistad Maskinengerste. 


STATIONEN. 


Die Linien sind in dem Jahrzehnt 1913—22 an folgenden sechs 
Lokalitaten, deren Lage aus beigefiigter Karte (Fig. 2) ersichtlich ist, 
angebaut worden. 











ae 
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Hedmark, an der staatlichen Versuchsstation MOistad, liegt unter 
60° 48’ n. Breite und in einer Hohe von ca. 160 m ii. d. Meere. Als der 
Verfasser in den Jahren 1920—21 in Aas wohnte, wurde der Anbau 
wihrend dieser beiden Jahre dorthin verlegt. Die Veranderung des 
Anbauortes spielt kaum eine Rolle, weil die klimatischen Unterschiede 
zwischen Hedmark und Aas relativ gering sind. Die in Aas gefundenen 
Zahlen sind deshalb fiir Hedmark angefiihrt und mit den dortselbst 
erhaltenen zusammengerechnet. 

Strinna, unter 63° 24’ n. Breite und ca. 140 m ii. d. M., an der 
staatlichen Versuchsstation Vold. 

Brénnéy, unter 65° 28’ n. Breite und ca. 10 m ii. d. M., beim 
Bezirkskonsulent BREIREM. 

Mosjéen, unter 65° 50’ n. Breite und ca. 10 m ii. d. M., beim Agro- 
nom SIGV. HAGEN. 

Tynset, unter 62° 16’ n. Breite und ca. 500 m ii. d. M., beim Be- 
zirkstierarzt HOYEM. 

Jeren, unter 58° 51’ n. Breite und ca. 2 m ii. d. M., an der staat- 
lichen Versuchsstation zu Forus. 


TABELLE 1. Die Klimaverhdaltnisse der Stationen. 






























































a a by he 5 5 | e. | 
s/alelelelels/#/zl2]2] 7/4 
2} /8/2 (2/2/38) 8/2/12) 2) € | 2 | 
~ | * ~lei-i#ie\* 
Milteltempera- | | 
(ger lads COReeaee | 
Hedmarrk ........ + 7\+ 82/41) 2,4! 8,5] 13,5) 15,2) 13,9! 9,5) 3,7/+- 2,1] 7,1) 2,9 | 
Strinna ........... -- 2,6/+ 2,9/+ 1,1]  3,3| 7,7| 11,9] 14,0] 13,5} 10,0 5,1 O,4|-- 2,5) 4,7 | 
Brénnéy......... | 0,3|+ 1,4/+ 0,1) 3,1] 6,8/ 10,6) 12,8) 12,9| 10,2, 5,6) 1,9 0,2) 5,2 | 
Mosjoen ......... + 81/4 8,8|+ 5,8\+ 0,5) 4,7| 10,3] 12,8/ 11,8) 7,6! 11+ 4|- 79) 1,1 | 
DYNSORics.c28e5ees -- 12,1|-+ 11,0|+ 6,7|-+ 0,1| 5,7| 11,2| 12,6; 11,5) 7,2) 0,4|-- 6,9 + 11,8) 0,0 | 
2 S| | 0,7 0,4 1,6} 4,5) 8,1] 11,3] 13,4] 14,0} 12,1 8,2) 4,3| 1,8} 6,7 
: oes | | 
Mittlere Nieder- | | | 
schlagsmenge | | | 
in mm. } | | 
Hedmark ........ 25 | 20 31 | 28 | 44] 49 | 70 | 84} 42) 52) 31 40 | 516 
UPN ss sescceses 90.| 69 57 | 46 |37| 39 | 57 | 74 78 | 88| 76 64 | 775 
Brénndby ......... 93 | 68 62 | 55 |62) 59) 75 | 84 124 114) 117 86 | 999 
Mosjéen ......... 108 | 78 54 | 38 |33| 43:| 62) 81 99 | 79| 104 83 | 862 
TYMNSBU 6. iceedeive 19 |. 13 14 | 13 |24] 35 | 55 | 56 32 | 26; 19 21 | 327 
25 0 ee 104 | 75 69 | 62 |53| 49 | 75 | 115/105 124); 118 | 114 | 1063) 
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Es ist uns eine liebe Pflicht, fiir die Hilfe, die uns diese Privatleuic 
und Institutionen geleistet haben, indem sie die Versuche wahrend einer 
so langen Reihe von Jahren durchgefiihrt haben, unseren besten Dank 
zu sagen. Ebenso danken wir dem Nansenfond fiir einen uns zuge- 
kommenen Geldbeitrag. 

Die klimatischen Verhiltnisse der sechs Stationen gehen aus der 

beigefiigten Tabelle 


S e a 

Fig. 2. Die Lage der 1 hervor, in der die 
Stationen. Mitteltemperatur 

1. Hedmark, 2. Strinna, und die normale 

3. Brénnéy, 4. Mosjéen, Niederschlagsmenge 


5. Tynset, 6. Jwren. ae s 5 
fiir die einzelnen 


Monate nach Obser- 
vationen der niachst- 
liegenden meteorolo- 
a“ gischen Station an- 
gefiihrt sind. Alle 
fre /4 Stationen sind _ sol- 
3 chen so nahe gelegen, dass der Abstand bedeu- 
. tungslos ist, ausgenommen Mosjéen. In diesem 
sf Falle mussten die Observationen von Hatfjeld- 
sf <F dal benutzt werden. Dieses liegt betrachtlich 
, weiter im Lande drinnen und die angefiihrten 
Peas os Zahlen sprechen darum wahrscheinlich fiir 
— ein ausgepragteres Inlandklima als in Mosjéen 
Sy eva al herrscht. Waren Observationen von Mosjéen 
oP ar of zur Verfiigung gestanden, so wiirden die ent- 
oe sprechenden Zahlen wahrscheinlich zwischen 
den hier notierten und jenen von Br6énndéy zu 
WA stehen kommen. 
Hedmark reprasentiert das Inlandklima 
des norwegischen Ostlandes mit geringem 
Niederschlag, niedriger Winter- und hoher Sommertemperatur. Es 
hat Mai—Juli die héchste Mitteltemperatur aller Stationen. Im August 
kommt Jzren hédher, von September an sowohl Jzren und Strinna 
als auch das viel weiter noérdlich liegende Broénnéy. Diese drei 
reprasentieren das niederschlagsreiche Kiistenklima, Jeren im siidlich- 
sten Teile Norwegens, Strinna im Drontheimer Gebiet und Brénnéy 
im norwegischen Nordland. Mosj6en, dessen Breitegrad sich nicht 
sehr von dem Broénn6ys unterscheidet, liegt weiter drinnen im Lande 
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und hat etwas mehr Inlandklima, selbst wenn der Unterschied, 
wie friiher erwahnt, wahrscheinlich nicht vdllig so gross ist, wie ihn 
die Zahlen erscheinen lassen. Die Sommertemperatur ist fiir diese beiden 
Lokalitaéten ungefahr die gleiche, dagegen hat Mosjéen einen wesent- 
lich geringeren Niederschlag im Sommer und die Wintertemperatur ist 
viel niedriger. Schliesslich reprasentiert Tynset das Inlandklima der 
Gebirgslandschaften Zentralnorwegens. Die Temperatur entspricht im 
Mai—August ungefahr der fiir Mosjéen angefiihrten. Wenn man den 
grossen Unterschied der Breitegrade, unter denen diese Orte liegen, in 
Betracht zieht, wird es verstindlich, in wie hohem Grade die bedeutende 
Hohe Tynsets tiber dem Meere sich hier geltend macht. Fir Tynset 
ist ausserdem der sehr karge Niederschlag kennzeichnend, der nicht ein 
Drittel dessen von Jeren und Brénndy erreicht. Ubrigens ist der Unter- 
schied in der Niederschlagsmenge an den verschiedenen Versuchssta- 
tionen im Winter ausgepragter als im Sommer. 

Hafer und Gerste reifen an allen diesen Stellen normal mit Aus- 
nahme von Tynset, wo der Getreidebau auf ziemlich kleine Gersten- 
areale eingeschriinkt ist, waihrend Hafer nur als Griinfutter ange- 


baut wird. 


ANZAHL DER GENERATIONEN AN DEN VERSCHIE- 
DENEN STATIONEN. 


Nicht jedes Jahr haben wir brauchbares Saatgut von allen Linien 
an allen Stationen erhalten. Fig. 3 gibt eine Ubersicht dariiber. Die 
kleinen Kreise reprasentieren die einzelnen Anbaujahre und die Ver- 
bindungsstriche geben an, von welcher Ernte der friiheren Jahre das 
Saatgut jedes Jahres genommen wurde. 

Wie ersichtlich, haben Hedmark und Jeren die sicherste Reife 
aufzuweisen. An diesen Orten hat nur ein einziges Jahr nicht brauch- 
hares Saatgut von einigen Linien geliefert. Fiir Hedmark spielt dies 
iibrigens eine kleine Rolle, weil, wie friiher erwahnt, die verwendeten 
Linien daselbst seit 4—10 Jahren angebaut gewesen waren. Die Ver- 
suche reprasentieren somit fiir Hedmark und Jzren einen Anbau von 
10 Generationen an der gleichen Stelle (Hafer Nr. 3 in Jeren 
9 Jahre). 

An allen anderen Stationen gab das sehr missliche Jahr 1915 ganz 
unreife Ernten, so dass man an diesen Orten als Saatgut fiir 1916 das 
der Ernte 1914 nehmen musste, in Tynset fiir Hafer Nr. 3 und 6 solches 
von 1913, da von der Ernte 1914 nicht geniigend iibrig war. In Strinna 
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mussten die Versuche im Jahre 1916 eingestellt werden, weshalb s°» 
hier nur 2 Generationen umfassen. 

In Brénnéy gaben 1913 und 1915 unreife Ernte. Das Saatgu: 
musste daher 1914 wie 1913 von dem in Hedmark geernteten genom- 
men werden. Eine Hafer- und beide Gerstenlinien gaben ausserdem 


Hedmark, 
Hafer Nr. 1 


Gerste Nr. 08 
077 


Strinna. 
Hafer Nr. 1 


Gerste Nr. 08 
077 


Bronnoy. 
Hafer Nr. 1 


Gerste Nr. 08 
077 


° 
- 
oO 
_ 


= 
Mosjéen. = 


3 
4 
5 
6 
7 


Gerste Nr. 08 
077 


Tynset. 
Hafer Nr. 1 


2 

3 

4 

5 

6 

Gerste Nr. 08 
077 


Jaren. 





Hafer Nr. 1 

















oe o—o—0—0—o——0 __-0 Gerste Nr. 08 
0 000-000 0 077 


Fig. 3. Anzahl Generationen an den verschiedenen Stationen. 


Die Verbindungsstriche geben an, von welcher Jahresernte das verwendete Saatgut 


genommen ist. 


1921 unreife Ernte. Es wurden also 8 Generationen von Hafer Nr. 1—6 
und 7 der Gerste sowie Hafer Nr. 7 angebaut. 

In Mosjéen ist das Resultat fiir die Gerste ganz das gleiche, wahrend 
es fiir Hafer etwas besser, wenn auch etwas unregelmassiger ist. Hafer 
Nr. 2 hat 7 Generationen, Nr. 1 und 3 8 und Nr. 4—6 9 solche gegeben. 

In Tynset ist der Anbau selbstverstandlich sehr schwierig gewesen. 
Eine reife Ernte gehért hier fast zur Ausnahme. Nur die sehr frithen 
Haferlinien Nr. 4 und 5 sowie die Gerstenlinien sind so regelmassig 
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reif geworden, dass man mit ihnen rechnen konnte. Alle haben 6 Gene- 
rationen, wahrend die tibrigen Linien sich so deutlich als zu spat zeigten, 
dass nichts anderes zu tun war, als sie zu einem relativ friihen Zeitpunkt 
aus den Versuchen auszuschalten. 

Vom Hafer Nr. 7 konnte 1913 nicht genug Saatgut fiir alle Sta- 
tionen geschafft werden. An drei Stellen konnte er darum erst im 
Jahre 1914 angebaut werden. Aus verschiedenen Griinden musste er 
ausserdem bei den Versuchen in Jzeren und Mosjéen verhaltnismassig 
friih herausgezogen werden. Deshalb ist das Zahlenmaterial dieser Linie 
ungleichmassiger als bei den anderen Linien. 

In einigen Fallen musste das Saatgut von wahrend der Bliite nicht- 
isolierten Fruchtstanden genommen werden, weil die isolierten nicht die 
erwiinschte Zahl Kérner ergaben. Irgendwelche Zeichen, dass in sol- 
chen Fallen Fremdbefruchtung vorgekommen ist, konnten nicht fest- 
gestellt werden und es besteht deshalb wenig Grund detailiert anzugeben, 
in welchen Fallen Saatgut von nichtisolierten Pflanzen benutzt wurde. 
Die Selbstbefruchtung ist, jedenfalls bei den gewéhnlich angebauten 
Typen von Hafer und Gerste, in so hohem Grade die Regel, dass dic 
Gefahr einer Fremdbefruchtung auch ohne Isolation sehr gering ist. 


RESULTATE DES ANBAUES AN DEN VERSCHIEDENEN 
STATIONEN. 


Das Resultat des Anbaues an den. verschiedenen Stationen geht aus 
den Tabellen 2 und 3 hervor und ist fiir ein paar der untersuchten 
Merkmale in den Fig. 4 und 5 graphisch dargestellt. Die Mitteilung des 
Zahlenmaterials fiir die einzelnen Jahre wiirde so unverhaltnismassig 
viel Platz einnehmen, dass wir es fiir nétig hielten, uns auf die Wieder- 
gabe der Mittelzahlen fiir die zwei fiinfjahrigen Perioden 1913—17 und 
1918—22 zu beschranken. Als Ausdruck, wie die Linien in den unter- 
suchten Charakteren gegenseitig von einander abweichen, ist ihr Mittel 
fiir alle Stationen berechnet und als Ausdruck der Wachstumbedin- 
gungen der Stationen das Mittel aller Linien jeder Station. In diesen 
Mittelzahlen sind die in den Tabellen in Klammern angefiihrten Zahlen 
nicht miteingerechnet, naémlich die Angabe der Anzahl Halme pr 
Pflanze fiir Jeren 1918—22, der Reife fiir Tynset 1913—17 sowie 
alle Angaben fiir diese Station 1918—22, weil das Material in diesen 
Fallen nur eine geringere Zahl von Linien umfasst. 

Die Periode 1913—17 ist die vollstandigste und zuverlassigste. Das 
Material erreichte in derselben im grossen ganzen an allen Stationen 
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eine normale und zufriedenstellende Entwicklung. Die Periode 19’8 
—22 ist bedeutend schwieriger gewesen. Die Fritfliege (Oscinis Frit i.) 
ist in einigen dieser Jahre an mehreren Stellen unseres Landes bosartiz 
aufgetreten und hat auf den Feldern Schaden angerichtet. Dies giit 
namentlich Jzren, fiir welche Station deshalb mehrere Angaben fiir 
diese Periode entfallen mussten. Auch ist zu befiirchten, dass die 
Schaden einige der Angaben, die mitgeteilt wurden, beeinflusst haben. 
Selbst wenn versucht wurde, unnormale Pflanzen auszuscheiden, ist es 
doch nicht zu umgehen, dass eine solche Beschaidigung zu weniger 
genauen Zahlen fihrt. 


TABELLE 2. Die Resultate des Anbaues an den verschiedenen 
Stationen 1913—17. 















































| mater Gerste Mit- | 
1{2{/sj4{s5|oe| 3 os | 077 | ‘| 
Keimung, Anzahl Tage 
Hedmark ............... 11,4 | 11,2 | 10,2 | 10,4 | 10,8 | 10,0 | 10,2 | 9,0 | 8,8 | 10,2 | 
SUMMA .escicsscsessc0e 15,5 | 15,5 | 15,5 | 15,5 | 15,5 | 15,5 | 15,5 || 15,0 | 15,0 | 15,4 | 
Brénn6y ................. 14,0 | 15,6 | 13,2 | 13,0 | 13,4 | 14,6 | 14,6 || 14,0 | 13,3 | 14,0 
Mosjo6en.................. | 13,0 | 12,6 | 11,6 | 12,2 | 11,6 | 12,4 | 13,9 || 10,3 | 11,0 | 12,1 
MWB ssscessseescseesaiess 15,9 | 14,6 | 17,0 | 13,8 | 14,0 | 16,4 | 14,4 |} 12,8 | 13,5 | 14,7 
BROW OD iss wescssazeeessaen 12,0 | 12,0 | 11,8 | 11,8 | 11,8 | 11,8 | 11,8 |} 11,5 | 11,5 | 11,8 | 
Mittel | 13,6 | 13,6 | 13,2 | 12,7 | 12,9 | 13,5 | 13,4 |] 12,1 | 12,2 | 13,0 | 














| 
| Schossen, Anzahl Tage 

















Hedmark ............... 70,5 | 61,2 | 58,6 | 57,6 | 57,4 | 61,2 | 60,4 | 59,6 | 56,9 | 64 
| Strinna sesesecsecsececeee | 70,8 | 66,5 | 65,5 | 66,3 | 67,0 | 67,0 | 68,3 || 65,3 | 64,0 | 66,7 
| BrOnnOy o......eeseeeeeee | 75,0 | 71,0 | 68,2 | 65,8 | 68,0 | 69,8 | 71,8 || 64,5 | 60,5 be 
Mosjoen.................. | 68,4 | 66,2 | 63,4 | 60,0 | 61,0 | 65,0 | 68,0 || 56,8 | 58,3 | 63,0 
ID iiaiclbicnnecdiciaies | 73,5 | 70,0 | 71,4 | 63,8 | 65,4 | 71,4 | 70,4 |] 65,5 | 63,5 | 68,3 
I i | 82,0 | 76,8 | 76,4 | 72,8 | 73,0 | 77,0 | 77,3 || 64,8 | 61,8 | 73,5 

Mittel | 73,1 | 68,6 | 67,3 | 64,4 | 65,3 | 68,6 | 69,4 || 62,8 | 60,8 | 66,7 











| Reife, Anzahl Tage 












































Hedmark ................ | 113,0| 104,3| 100,5| 98,5| 97,5/ 104,3| 104,5|| 99,0/ 97,3 102,1| 
helo Si unbeereniuasbers | 124,0) 125,5| 13,5) 111,5) 112,5| 125,0| 126,0]] 105,0| 103,0; 116,2| 
Bronnéy ..........-.0... | 118,5) 115,s| 112,0| 104,s 108,0| 115,3| 121,3|| 101,0| 101,0| 110,7 
| MOsjGen ......sssesseeeee |117,3, 115,s) 111,3| 109,s| 107,8 110,0, 117,0|| 96,7} 96,7| 109,1 
| (Tymset ......scecceee | — | — | — | 113,7] 113,27] 118,0/ — |]110,5| 10,0) — 
| BONEN oss acscasarsnseessezs | 129,4| 124,2; 118,4) 116,4| 118,2| 124,6| 128,7|| 110,0 109,5 | 119,9 
| Mittel | 120,4| 117,0| 111,1| 108,0] 108,8| 115,8| 119,5]| 102,3| 101,5| 111,6 
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Hafer | Gerste | mit- 





1{2|s [4 {5 | 6 | 7 | 08 | o7| 





Strohlange, cm. 


111,3| 116,3/ 108,s|| 106,7| 95,0/ 109,. 
































Hedmark ...........0.+. | 123,8| 112,5| 102,5| 107,5 

SINAG 6.605506. 0056.00.5. | PAG 12235 117,5) 118,8/ 121,3) 120,0 113,3|| 93,3! 93,0 112,9 
BrONNOY: 2.250<s0<c055e252 105,0| 109,0| 106,0 107,0| 114,0 111,0| 107,3 93,8, 92,5 105,1 
Mosjéen.................. | 126,3| 126,0/ 130,0| 120,0| 124,0| 123,0| 121,4)| 112,7| 101,0| 120,s 
AMSEC <5 ccse0esceesvanss 106,0| 111,0| 104,0 112,0| 117,0 113,0) 108,0)/ 108,3| 95,0) 108,3 
SERED, octe5 25555 . | 134,0| 132,0| 128,3| 123,0| 122,0| 131,0) 132,7|| 107,5| 103,8| 123,s 

















Mittel | 118,6| 118,8| 114,9| 114,6| 118,3| 119,1| 115,3||103,7| 96,7| 113, 
| 





Strohdiameter, mm. | 

















Hedmark ............... | 4,24 | 4,20 | 4,28 | 4,20 | 4,26 | 4,12 | 3,82 || 4,05 | 3,68 | 4,09 | 
Strinna ................. | 4,03 | 4,33 | 4,58 | 3,83 | 4,38 | 4,38 | 4,18 || 3,60 | 3,65 | 4,11 | 
IE eistincasceinccee 4,26 | 4,32 | 4,32 | 4,00 | 4,56 | 4,56 | 4,16 || 3,83 | 3,73 | 4,19 | 
ne 4,16 | 4,46 | 4,40 | 4,08 | 4,64 | 4,60 | 4,34 || 3,90 | 4,00 | 4,29 
SWAIGE Uoiicedsseteseesc oases | 4,34 | 4,26 | 4,19 | 4,14 | 4,66 | 4,60 | 4,10 |) 4,21 | 4,05 | 4,28 
PORTE ood sscsees cases | 5,04 | 5,30 | 5,25 | 4,48 | 5,28 | 5,00 | 4,64 |] 4,30 | 4,40 | 4,85 

















Mittel | 4,35 | 4,48 | 4,50 | 4,12 | 4,63 | 4,58 | 4,21 || 3,98 | 3,92 | 4,30 





Anzahl Halme pr Pflanze 





















































Hedmark. .........0..00 — | 5,10 | 3,39 | 3,71 | 2,94 | 3,50 | 3,47 |] 3,37 | 2,40 | 3,49 
Strinna .................. | 4,16 | 2,75 | 3448 | 3,22 | 2.12 | 2,09 | 3,72 |] 3,26 | 3.12 | 2,08 
Brénndy .............666 5,67 | 2,90 | 3,08 | 2,89 | 2,70 | 2,91 | 3,50 || 4,09 | 4,50 | 3,58 
MosjGen .............0+0: 5,77 | 3,30 | 3,37 | 2,75 | 2,78 | 2,86 | 3,52 || 3,84 | 4,48 | 3,63 
GU AIS RU i csccsscsosteicessices 4,44 | 4,24 | 3,46 | 4,12 | 2,61 | 4,71 | 2,25 | 4,46 | 4,25 | 3,84 
PORNO sss csi soceseceuetess 4,06 | 2,86 | 1,85 | 2,47 | 2,34 | 3,69 | 3,69 |] 3,40 | 3,91 | 3,01 

Mittel | 4,82 | 3,53 | 3,11 | 3,19 | 2,58 | 3,16 | 3,36 || 3,74 | 3,78 | 3,45 


Die Keimung, durch die Anzahl Tage angegeben, die von der Aus- 
saat bis zu dem Zeitpunkte verflossen sind, wo die Keime tiber der 
Erdoberflache erschienen, ist fiir beide Perioden im Inlandklima Hed- 
marks am schnellsten vorsichgegangen. Danach kommt merkwiirdiger- 
weise Jzren, trotzdem diese Station in beiden Perioden die grdésste 
Anzahl Tage fiir das Schossen und die Reife aufweist. Die weiter gegen 
Norden und hGher gelegenen Stationen zeigen langsamere Keimung. 
Am langsamsten verlief sie in der Gebirgslandschaft Tynset und dem 
gleichfalls sehr hochgelegenen Strinna (Tabelle 2). 

Die friihen Haferlinien Nr. 3, 4 und 5 haben deutlich eine raschere 
Keimung als die iibrigen gezeigt, ihre Friihzeitigkeit macht sich schon 
zu diesem Zeitpunkte geltend. Beide Gerstenlinien haben sogar etwas 
schneller als die friihesten Haferlinien gekeimt. 
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TABELLE 3. Die Resultate des Anbaues an den verschiedenen 
Stationen 1918—22. 
Hater Gerste | Mit- 
1{2{s3s|4]5]6| 7 08 | o77 | * 
Keimung, Anzahl Tage 
Hedmark ................ 10,4 | 10,0} 88 | 9,6) 88] 9,2 | 10,0 || 80 | 7,8 | 9,1 
Brénn6y .............6... 16,8 | 16,2 | 13,6 | 13,6 | 15,2) 15,8 | 15,8 |) 13,6 | 13,6 | 14,5 
Mosj6en.................. 14,8 | 14,2 | 13,0 | 13,0 | 13,0 | 14,0 | — |] 11,6 | 10,4 | 13,0 
(1.20 rere — | — | — | 13,0 | 13,5; — | — }} 12,6 | 11,8)) — 
BERTON 136505 psaccseaccanes 12,0 | 12,0 | 10,3 | 10,0 | 11,3 | 12,3 | — |] 11,0 | 11,0 | 11,2 
Mittel | 13,5 | 13,1 | 11,4] 11,6 | 12,1 | 128 | — |] 11,1 [10,7 | 12,0 
Schossen, Anzahl Tage 
Hedmark ........0....... 66,7 | 58,0 | 56,5 | 56,0 | 55,0 | 59,3 | 56,8|| 54,0 | 50,0 | 56, 
Brénndy ................. 83,6 | 77,2 | 76,4 | 71,0 | 72,8 | 77,8 | 79,6 || 68,5 | 60,5 | 73,5 
Mosjéen ...............06 70,6 | 68,4 | 66,2 | 64,0 | 65,0 | 66,6 | — || 61,4 | 59,6 | 65,2 
Ci) re — | — | — | 60,0 | 635 | — | — } 64,3 | 53,3)! — 
JEON... coeceecsesseseeees 87,0 | 73,7 | 73, | 68,3 | 77,7 | 80,7 | — || 70,3 | 64,0 | 74,3 | 
Mittel | 77,0 | 69,3 | 68,0 | 64,8 | 67,6 | 71,1 | — || 63,6 [58,5 | 67,5 | 
Reife, Anzahl Tage 
Hedmark ................ 114,o | 109,7 | 105,3 | 104,0 | 104,7 | 108,0 | 110,0|}101,7 |100,0 | 105,9 
Brénndy .............0.. 123,3 | 120,8 | 120,5 | 112,8 | 112,0 | 122,3 /125,s |/111,5 |104,s | 116,0 
Mosj6en.................. 107,5 | 107,3 | 106,0 | 106,3 | 105,3 |105,3 | — ||102,4 |102,4 | 105,s 
(bo) Sa — | — | — J117,5)117,5; — | — |/117,5 |117,5); — 
Jeeren secsseeeee | 136,5 | 134,0 | 125,5 |126,5 /132,5 |131,5 | — |/120,0 |121,0 | 128,s 
Mittel | 120,3 | 118,0 |114,s | 112,4 | 113,6|116,8| — {]108,9 |107,1 |113,9 























Strohlange, cm. 

















100,0 |118,0 







































































Hedmark .........0.0000- 130,0 | 128, |116,7 |116,7 |115,0 |130,0 |113,3 /107,3 
Broénndy .............066. 116,0 | 125,0 | 116,0 | 122,0 | 121,0 | 119,0 | 115,0/118,3 /111,3 | 118,6 
MosjGen...............00 121,0 | 131,0 | 128,0 | 119,0 | 126,0 | 123,0| — |/110,0 |105,0 | 120,4 
RA WMBEE soos cccssscecsesse — | — | — J113,0/121,0/ — | — |/120,0|113,0)) — 
DY ee 130, | 123,3 | 115,0 | 113,3 | 120,0|110,0; -— |/110,0 |100,0 | 115,2 
Mittel | 124,s | 126,9 |118,9 |117,8 |120,5 |120,5| — |/111,5 |104,1 |118,1 
Strohdiameter, mm. 
Hedmarrk ................ 4,57 | 4,63 | 4,50 | 4,27 | 4,47 | 4,67 | 4,17 |] 4,25 | 4,03 | 4,42 
Brénndy ................+ 4,48 | 4,72 | 4,78 | 4,38 | 4,78 | 4,58 | 4,22 || 3,87 | 4,23 | 4,48 
Mosj6en ............0000+ 3,88 | 4,30 | 4,30 | 3,98 | 4,52 | 4,42 | — || 3,74 | 3,80 | 4,12 
CP OMBCE ous ccscsccccscces — | — |] — | 4,60 | 5,04 | — | — 7 4,38 | 4,38)} — 
SECTON .......:.5000c00-006, | 4,70 | jes | 4,40 | 4,05 | 4,45 | 4,30 | — || 4,30 | 4,18 | 4,38 
Mittel | 4,41 | 4,58 | 4,50 | 4,17 | 4,56 | 449 | — |] 4,04 | 4,06 4,35 


a SRRERD rr Ww 
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Hafer | Gerste | Mit- 
tel 











1] 2/3] 4 {5 | 6 | 7 | 08 | ov 





Anzahl Halme pr Pflanze 



































Hedmark ......:..0..605. 3,81 | 2,86 | 2,27 | 2,35 | 1,81 | 2,46 | 3,37 || 2,84 | — | 2,61 
BrOnnOYy: si..c55c00600560 3,48 | 2,90 | 3,25 | 2,70 | 2,78 | 2,64 | 2,75 || 4,26 | 3,17 | 3,10 
Mosjoen.................. | 4,23 | 3,65 | 3,57 | 3,41 | 3,04 | 3,05 | 4,50 | 4,46 | 3,84 | 3,77 
(WNSEL..o2ccc5sesdcccses — | — | — | 4,65 | 4,23 | — | — |] 5,46 | 4,87)| — 
(SERMON soe sat eaceeaeiens 2,84 | — | 229; — | — | — | — ] 4,a4 | 3,25 | 3,18) 
Mittel | 3,67 | 3,14 | 3,03 | 2,82 | 2,54 | 2,72 | 3,54 || 4,36 | 3,51 | 3,16 








Das Schossen ist auch in Hedmark am schnellsten vorsichgegangen 
und hat in Jeren, Brénnéy und Tynset die meiste Zeit gebraucht. Die 
Gerste ist etwas rascher als der Hafer und die Linien kommen nach 
dem Schossen in derselben Reihefolge wie nach der Reife. Mit a. W., 
keine der benutzten Linien hat Tendenz zu friihere oder spitere Schos- 
sen gezeigt, als man nach ihrer Reifezeit erwarten sollte. 

Auch die Reife ist in Hedmark am schnellsten vorsichgegangen, 
doch ist sie in Mosjéen 1918—22 ebenso friih gewesen. Fiir beide 
Perioden zeigt Jeeren die spateste Reife. Die wenigen Linien, die in 
Tynset reif geworden sind, haben daselbst beinahe ebenso viel Zeit 
gebraucht wie in Jeren. 

Die angefiihrten Angaben tiber die Anzahl der Tage von der Aus- 
saat bis zum Keimen, Schossen und der Reife sind nach Observationen 
der Mitarbeiter angegeben. Die im folgenden besprochenen Zahlen fiir 
Strohlange, Strohdiameter und Anzahl Halme pr Pflanze sind durch 
Messung und Zahlung des von den Mitarbeitern jahrlich eingeschickten 
Materials gefunden worden. 

Die Strohldnge ist von dem Wurzelhals bis zum obersten Punkt des 
Bliitenstandes gemessen worden, gibt also die GesamthGéhe der Pflanze 
uber der Erdoberflache an. Sie ist in der Periode 1913—17 in dem 
niederschlagsreichen Kiistenklima in Jzren durchschnittlich am gr6ss- 
ten geworden, etwas kleiner in Mosjéen, wahrend der Unterschied 
zwischen den iibrigen Stationen geringer ist. In der Periode 1918—22 
liegen alle Stationen ziemlich nahe bei einander, was teilweise dem 
zuzuschreiben ist, dass Jeren wahrend diesen Jahren nicht die oben 
besprochene grosse Strohlinge aufweist. Daran tragt zweifellos der 
Fritfliegenangriff, der gerade einige dieser Jahre besonders bésartig auf 
den Feldern von Jeren gewiitet hat, die Schuld. Die erste Periode 
ist nicht zuletzt fiir diesen Charakter insgesamt bedeutend sicherer als 
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die zweite. Hafer Nr. 1 hat sich in Hedmark in beiden Perioden durch 
eine relativ grosse Strohlange ausgezeichnet. Dasselbe ist bei beiden 
Gerstenlinien der Fall, die in allen drei Kiistenklimagebieten (Strinna, 
Brénnéy, Jeren) eine verhaltnismassig weniger iippige Entwicklung 
aufweisen als die Haferlinien. Es ist vermutlich die wohlbekannte 
geringere Eignung der sechszeiligen Gerste fiir das Kiistenklima, die 
hier zum Ausdruck kommt. 

Der Strohdiameter ist mit einer Genauigkeit von 0,1 mm an jeder 
Pflanze und zwar dem dickesten Internodium des grébsten Halmes 
gemessen worden. In der Periode 1913—17 steht Jzren in einer Sonder- 
stellung fiir sich allein; denn hier zeigen simtliche Linien einen grosse- 


Anzahl 
Tage 





130 4 


Strinna 


Brénnéy 
7 A Mosjéen 


Hedmark 











Linie Nr. 1 2 ; 5 077 Mittel 
Fig. 4. Reifezeit 1913—17. 


ren Strohdiameter als alle anderen Stationen, zwischen welchen der 
Unterschied untereinander nicht gross ist (siehe Fig. 5). An zweiter 
Stelle kommen Mosj6en und Tynset. Wie man erwarten konnte, 
besteht. also eine gewisse Ahnlichkeit. zwischen dem Ausschlag fiir 
 Strohlinge und dem fiir Strohdiameter. In der Periode 1918—22 sind 
die Angaben aus dem bei der Besprechung der Strohlange genannten 
Grunde weniger zuverlasslich. 

Die Anzahl der Halme pr Pflanze, gefunden durch Zahlung aller 
rispen- oder ahrentragenden Halme und Division durch die Pflanzen- 
zahl, ist 1913—17 fiir Strinna und Jeren am niedrigsten, wahrend sie 
fiir das dritte Kiistenklimagebiet Brénn6y mittelhoch ist. Fiir 1918—22 
sind die Zahlen weniger sicher, fiir Jeren mussten sie bei einigen Linien 
ganz entfallen. Der Hafer Nr. 1 zeichnet sich iiberall durch eine grosse 
Zahl Halme pr Pflanze aus. 
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Sowohl bei den hier vorgelegten Versuchen wie bei den friiher 
besprochenen Untersuchungen von norwegischen lokalen Hafersorten 
(CHRISTIE 1909) sind also grosse Strohlinge und grosser Strohdiameter 
in Verbindung mit einer relativ kleinen Zahl von Halmen pr Pflanze 
an das Kiistenklima gebunden. 

Die Kornfarbe ist bei der Linie des grauen Hafers Nr. 2 etwas 
wechselnd gewesen. Normalerweise ist sie sowohl auf den unteren als 
auch auf den oberen Deckspelzen kraftig grau gewesen. In gewissen 
Fallen (Brénnéy 1919, Aas 1920 und Jaren 1921) aber war sie aus- 
gepragt schwach grau, weshalb praktisch genommen weisskérnige 
Pflanzen vorgenommen sind. In ein paar anderen Fallen sind sehr 





Diameter 
in mm. 


5,54 


Jeren 


x f j-Sa-00 
A | 
——— Mosjéen 
4 = i Mia pia Tynset 
4 Brénnéy 
4 Strinna 
Hedmark 








3,5 r - + ’ Y r 
Linie Nr, 1 08 077 Mittel 


Fig. 5. Strohdiameter 1913—17. 





kraftige grauk6érnige Pflanzen aufgetreten, ohne dass es mdglich gewe- 
sen ist, diese Variationen in Verbindung mit der Station, den Wetter- 
verhaltnissen oder dem Grad der Reife zu bringen. Es ist eine bekannte 
Sache, dass die Kornfarbe bei grauen Haferlinien ziemlich variabel ist, 
ohne dass es anscheinend gelungen ist, eine zusagende Erklarung dieses 
Verhaltens zu geben. Die Kornfarbe der Linien Nr. 3 und 4 des schwar- 
zen Hafers ist nicht wechselnder gewesen, als dass man dies durch den 
ungleichen Grad der Reife erkliren kénnte. 

Die Begrannung hat etwas mehr variiert. So hat der Hafer Nr. 1, 
dessen Grannen normal mittelkraftig entwickelt, unten schwarz, aber 
nur unbedeutend winkelférmig sind, 1922 in Jeren schwache Entwick- 
lung der Grannen und viele grannenlose Ahrchen gezeigt. Nr. 3, der 
gewohnlich kraftige Grannen hat, aber nur an den Aussenk6rnern der 
Ahrchen, zeigte 1920 und 1921 in Aas wie 1922 in Hedmark teilweise 
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kraftige Grannen sowohl am Aussen- wie auch am Zwischenkoru. 
Dasselbe war bei Nr. 5 1920 in Jeren und 1922 in Hedmark der Fa:!. 
Gewohnlich ist angegeben worden, dass bei Avena sativa zwei Grannen 
pr Ahrchen nicht vorkommen. Bei alten norwegischen Lokalsorten 
ist dies indessen durchaus keine Seltenheit, bei gewissen derselben sind 
zwei Grannen pr Ahrchen bei mehr als der Halfte simtlicher unter- 
suchter Pflanzen nachgewiesen worden (CHRISTIE 1909). 

Der normal stark begrannte Nr. 5 zeigte 1921 in Mosjéen eine sehr 
schwache Entwicklung der Grannen, indem die Mehrzahl der K6rner 
ganz ohne Grannen war. Der normal schwach begrannte Nr. 7 erwies 
sich in ein paar Fallen grannenlos. 

Die Behaarung der Basis des Aussenkornes ist bei Nr. 1 normal 
sehr kraftig mit zahlreichen mittellangen Haaren versehen. Diese 
Behaarung ist in einzelnen Fallen weniger stark entwickelt gewesen, 
es wurde sogar (Aas 1920) eine Pflanze mit ganz unbehaarter Basis 
gefunden. Diese gab jedoch im Jahre 1921 40 Pflanzen, welche alle 
die normale Behaarung der Linie hatten, weshalb es sich hier nur um 
eine Modifikation handeln kann. 

Hafer Nr. 2 hat normal unbehaarte Basis. Er hat indessen (Jeeren 
1918 und 1919, Brénnéy und Hedmark 1919, Aas 1920) einzelne, lange 
Haare, 1921 in Jeren sogar zahlreiche, lange Haare ergeben. Bei den 
normal schwach behaarten Nr. 4, 6 und 7 konnte in mehreren Fallen 
tiberhaupt keine Basisbehaarung nachgewiesen werden, in anderen ist 
sie relativ reichlich gewesen. 

Die Anzahl der Haare an der Basis des Aussenkornes scheint also 
bei ein und derselben Haferlinie sehr stark wechseln zu kénnen. Die 
Linge der Behaarung scheint hingegen ein sehr fester Charakter 
zu sein; in dieser Hinsicht konnte bei den Linien keine Variation nach- 
gewiesen werden. 

Behaarung ldngs der Seiten des oberen Deckspelzes kommt bei 
Nr. 3 vor, der normal an dieser Stelle eine ziemlich dichte Reihe von 
Haaren hat, und Nr. 5, bei dem sich normal nur einzelne Haare vor- 
finden. Bei Nr. 3 hat diese Behaarung von schwach bis fast ebenso 
dicht, wie sie normal bei A. fatua vorkommt, schwanken k6énnen. Bei 
Nr. 4 hat sie zwischen beinahe unbehaart und dem Behaarungsgrad, 
der sich gew6hnlich bei Nr. 3 findet, gewechselt (Jeeren 1920, Hedmark 
1922). Behaarung der Seiten des oberen Deckspelzes ist bei keiner der 
ubrigen Linien nachgewiesen worden. 

Endlich wurden von Nr. 7 einzelne Fatuiden (siehe Fig. 1) aus- 
gespalten, derart 2 Individuen 1915 in Strinna, 1 1915 in Tynset und 1 
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1916 in Strinna. Alle zeigten den typischen Fatuid-Charakter (NILSson- 
EHLE 1911, 1921): kraftig entwickelte Grannen an allen K6érnern des 
Abrchens, dichte Behaarung der Achse (Rachis) des Ahrchens sowie 
an der Basis der K6rner. Diese war eifoérmig vertieft und mit einem 
charakteristischen Ringwulst versehen, der bewirkt, dass die K6rner bei 
der Reife sehr leicht ausfallen. Im iibrigen wiesen die Fatuiden das 
fiir Nr. 7 typische Aussehen: Steifrispe, gelbe Kornfarbe und unbehaarte 
Deckspelzen. Ebenso war die Behaarung der Fatuiden an der Rachis 
und Kornbasis kurz, wie es bei der Basisbehaarung der Nr. 7 der Fall ist. 

In allen drei Fallen sind diese Fatuiden unter schwierigen Wachs- 
tumbedingungen aufgetreten — kalten Sommern, die eine wenig befrie- 
digende Entwicklung ergaben. Es ist trotzdem nicht wahrscheinlich, 
dass ihr Vorkommen damit in Verbindung gebracht werden kann. An 
mehreren Stationen sind die Jahre ebenso ungiinstig gewesen, ohne dass 
Fatuiden aufgetreten sind, und diese sind durchaus nicht selten auch 
in den Jahren, in welchen der Hafer eine sehr zufriedenstellende Ent- 
wicklung erreicht hat. In Verbindung mit anderen Haferuntersuch- 
ungen haben wir sie wiederholt bei Nr. 7 wie auch bei anderen Hafer- 
linien gefunden. Nichts deutet darauf hin, dass der Wegfall von Ver- 
erbungsanlagen, die das Vorkommen der Fatuiden bedingen, unter 
ungiinstigen Wachstumbedingungen haufiger erfolgen sollte, als unter 
giinstigeren. 


ANBAU VON SAATGUT DER VERSCHIEDENEN STATIO- 
NEN AN EIN UND DERSELBEN STATION. 


Der zweite Teil des Versuchsplanes ging, wie friiher erwahnt, darauf 
hinaus, nach einer Reihe von Jahren zu untersuchen, ob durch Anbau 
von Linien an ein und derselben Station nachgewiesen werden k6nnte, 
dass sie Veranderungen erlitten hatten, die mit ihrem friiheren Anbau 
unter den ungleichen Wachstumbedingungen in Verbindung gesetzt 
werden kénnten. 

Dieser vergleichende Anbau an ein und derselben Station ist leider 
nicht so gut wie erwiinscht gelungen. Zur Orientierung wurde 1920 in 
Aas eine derartige vorlaufige Priifung vorgenommen, die eine gute und 
gleichartige Entwicklung gab, weshalb ihre Resultate als brauchbar 
angesehen werden miissen. Zur endlichen Priifung wurde das Material 
1923 und 1924 in Hedmark ausgesat. In beiden Jahren waren indessen 
die Felder derart starken Insektenschiden (Drahtwurm und Fritfliege) 
ausgesetzt, dass sie keine brauchbaren Zahlen gaben. Kennzeichen*wie 

Hereditas VIII. 15 
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Strohlange, Strohdiameter und Zahl der Halme erfordern eine so weit 
wie méglich vollstaéndig normale Entwicklung der Pflanzen, wenn dic 
Resultate zuverlasslich sein sollen. Der Insektenschaden war 1924 so 
schwer, dass mehrere Nr. kein brauchbares Saatgut gaben und eine 
erneuerte Priifung dadurch unméglich gemacht wurde. Wir k6énnen 
darum keine andere Resultate als die der Priifung des Jahres 1920 in 
Aas vorlegen (Tabelle 4). 


TABELLE 4. Anbau in Aas 1920 des Materials von den verschiedenen 
Stationen. 





Gerste Nr. 











| | | | 08 | 077 





| 
| Strohlange, cm. 
| 


|— 





100 | 130,6 | 
100 | 130,0 
Mosjéen | 105 | 130,0) 
| (Tynset — | — } — | 100), — | 
| Jeeren 160 | 150 | : 5 | 95 | 131,9 | 
| Mittel| 157,5| 146,3| 31,3| 115,0| 100,o|, 130,6. 


bo 
ou 


| Hedmark 
Brénn6éy 





—_ i ht 
bo be 
or or 











| Strohdiameter, mm. 
| 





| Bronnéy | 5,6 | 5,3 D6} 59a | 5 4,0 4,5 | 5,19 
| Mosjéen | 35 | de | | St | 5,5 4,3 4,5 | 5,05 
| (Tynset | | — | 1 44 | 44) ) — | 
iJ 5,6 | 5,5 | 3, iit | 4,2 | 5,16 | 


Mittel 5,58 | 5,22 | 5 | | 4,34 | 5,10 | 


| Hedmark | 5,6 | 5,6 | 5,2 | | 42 | 4,1 | 5,09 | 








Anzahl Halme pr Pflanze 





2,85 | 
2,94 | 


2,71 | 


Hedmark 
Brénnéy 
Mosjéen 
(Tynset 

| Jeeren 


tC bo be 








Mittel| 3,58 | 2,58 | 2,40 | 2,75 : 3,01 | 2,86 | 


Durch diese konnte nachgewiesen werden, dass Saatgut von Tynset 
und teilweise von Mosjéen 1—2 Tage linger zum Keimen bendtigte als 
Saatgut von den iibrigen Stationen, eine natiirliche Folge davon, dass 
es weniger vollreif war. Beim Schossen ist der Unterschied jedoch 
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praktisch genommen ausgeglichen und bei der Reife ist er véllig ver- 
schwunden. Die Reifezeit aller Linien ist fiir Saatgut simtlicher Sta- 
tionen gleich. Es besteht kein Grund, diese sehr gleichartigen Daten 
wiederzugeben, weshalb in der Tabelle 4 nur die Resultate der iibrigen 
drei untersuchten Charaktere angegeben sind. 

Die Strohldnge ist fiir Jeren allerdings unbedeutend grésser als an 
den anderen Stationen, aber der Unterschied ist so gering, dass es ganz 
sicher richtig ist, nicht damit zu rechnen. Obwohl die Strohlange in 
der zuverlasslichen Periode 1913—17 (Tabelle 2) die gréssten Zahlen 
gerade fiir Jeren gab, lisst sich nicht sagen, dass eine Wirkung hiervon 
bei dem Anbau 1920 in Aas nachgewiesen werden konnte. 

Der Strohdiameter ist im Mittel fiir alle Nr. bei Saatgut von 
Brénnéy und Jzren etwas grésser als von den anderen zwei Versuchs- 
stationen. Von jenen zeigt Jeren in der Tabelle 2 einen grossen Stroh- 
diameter, Br6nnéy nur einen mittleren. In der Tabelle 3 hat Brénnéy 
einen grossen Strohdiameter, Jzren einen mittleren, doch litt das Material 
in Jeren, wie friiher erwahnt, wahrend dieser Jahre so sehr durch 
Fritfliegenangriffe, dass man den Zahlen von dort kein besonderes 
Gewicht beilegen kann. Der Strohdiameter ist in der Tabelle 4 fiir 
Hedmark und Mosjoéen klein, in den Tabellen 2 und 3 klein beziehungs- 
weise mittel und gut mittel bezw. klein. Auch fiir dieses Merkmal 
liess sich keine Wirkung des Anbaues an den verschiedenen Versuchs- 
stationen nachweisen. 

Die Zahl der Halme pr Pflanze des Saatgutes der vier Stationen, 
wo sowohl Hafer als auch Gerste angebaut wurde, zeigt eine geringe 
Variation. Etwas anders liegen die Verhaltnisse in Tynset, wo leider 
nur Gerste Saatgut gab, das 1920 zur Priifung in Aas brauchbar war. 
Sowohl in der Tabelle 2 als auch in der Tabelle 3 zeigt die Gerste 
grosse Zahlen fiir Halme pr Pflanze fiir Tynset und in der Tabelle 4 
ist dasselbe der Fall. Indessen besteht die Méglichkeit, dass dies bei 
dem Anbau in Tynset wie bei dem in Aas dem zugeschrieben werden 
kann, dass das Saatgut von Tynset eine etwas schwiachere Keimfahig- 
keit gezeigt hat, die bei Aussaat mit einem bestimmten Abstand zwischen 
den einzelnen K6érnern zu einem diinneren Bestand fiihrte und als Folge 
hiervon wieder zu einer grésseren Anzahl Halme pr Pflanze als fiir die 
ubrigen Stationen. 

Eine sichere Wirkung des Anbaues unter den ungleichen Wachs- 
tumbedingungen konnte darum bei keinem der untersuchten Charak- 
tere nachgewiesen werden. 
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Unsere Untersuchungen haben somit eine Reihe von Zahlen dafiir 
geliefert, wie reine Linien von Hafer und Gerste auf ungleiche Wachs- 
tumbedingungen reagieren. U. a. haben sie gezeigt, dass man bei Anbau 
im Kiistenklima dieselbe grosse Strohlinge und denselben grossen Stroh- 
diameter in Verbindung mit einer relativ kleinen Zahl von Halmen 
pr Pflanze bekommt, wie friiher an Lokalsorten von Gebieten mit 
Kiistenklima nachgewiesen worden ist, auch wenn diese Lokalsorten 
unter anderen Klimaverhaltnissen angebaut worden waren. Mehrere Ver- 
fasser haben bei einer Reihe anderer Pflanzenarten eine ahnliche deut- 
liche Parallelitaét zwischen ihren Standortmodifikationen und ihren erb- 
lichen Variationen gefunden, am ausfiihrlichsten ist das Verhalten wohl 
von TURESSON (1922, 1923, 1925) dokumentiert worden. Ein einwand- 
freier Nachweis, dass Standortmodifikationen in erbliche Variationen 
iibergehen k6nnen, ist indessen noch nicht erbracht und es wird zur 
Zeit als wahrscheinlich angesehen, dass er nicht erbracht werden kann, 
selbst wenn sich die Méglichkeit hierfiir nicht leugnen lasst. Unseren 
Untersuchungen gelang es leider nicht, etwas zur Lésung dieser Frage 
beizutragen. Es ist schwierig sie experimentell auf eine befriedigende 
Weise zu behandeln. 
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[* einer Abhandlung in Bd. V dieser Zeitschrift S. 49—83 habe ich 
iiber eine Anzahl Chlorophyllmutanten bei Gerste, ihre Entstehung 
und primaren Spaltungen berichtet. Damals habe ich darauf hin- 
gewiesen, dass diese Chlorophyllmutanten, weil sie schon im Keim- 
lingsstadium erkennbar sind, sich besonders zu Laboratoriumsarbeit 
eignen und dadurch genetische Analysen in sehr grossem Massstabe 
méglich machen. Die Haufigkeit der Chlorophyllmutanten bei Gerste 
hat auch zur Vermutung gefiihrt, dass mit der Zeit gentigend Differenz- 
punkte aufgefunden werden sollten um eine vollstandige Koppelungs- 
analyse méglich zu machen. Die Gerste schien also ein besonders 
giinstiges Material fiir eine Nachpriifung der MORGANschen Hypothese 
bei Pflanzen darzubieten. Bei der fortgesetzten Arbeit sind noch 
mehrere Mutanten erschienen, sodass die Hoffnung, das nétige Kreu- 
zungsmaterial mit geeigneten Eigenschaften zu erhalten weiter gestarkt 
worden ist. Bis jetzt ist die Kreuzungsarbeit nicht so weit gediehen, 
dass ein annihernd vollstandiges Bild tiber die Koppelungsverhaltnisse 
bei Gerste erhalten werden kénnte. In dieser Abhandlung sei das bis 
jetzt in dieser Hinsicht gefundene mitgeteilt und auf einige Spaltungs- 
erscheinungen, die dabei aufgetreten sind, naher eingegangen. 

Um den Uberblick zu erleichtern, sind die eingehender studierten 
Eigenschaften im Schema Seite 231 zusammengestellt. Es sind noch 
mehrere Eigenschaften und Kombinationen in Arbeit, aber noch nicht 
gentigend gekiirt. In Tabeile 1 sind die erhaltenen Spaltungsresultate 
summarisch mitgeteilt. Die summierten, in verschiedenen Generatio- 
nen gefundenen dihybriden Spaltungszahlen sind unter der Rubrik Indi- 
viduenproportionen vereinigt, unter der Bezeichnung Familienpropor- 
tionen ist die Anzahl Nachkommenschaften von verschiedenem Spal- 
tungstypus zusammengestellt. Die gefundenen Zahlen werden in der 
Tabelle durchweg mit Erwartungszahlen fiir normale und freie Spal- 
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tung verglichen. Die Kreuzungen sind in der Regel in_beiderlei 
Richtungen ausgefiihrt, die reziproken Kombinationen haben immer 
dieselben Resultate ergeben. Wenn von der Kreuzungsrichtung abge- 
sehen wird, sind zwischen den fraglichen Mutanten 78 Kombinationen 
mdéglich und von diesen wurden etwas mehr als die Halfte (42 St.) 
eingehend untersucht. Einen Teil dieser Kombinationen, der von 
NILSSON-EHLE (1922) untersucht worden ist, habe ich mit wenigen 
Ausnahmen nicht bearbeitet. 

Ein Blick auf die Spaltungszahlen belehrt sofort, dass in vielen 
Fallen erhebliche Abweichungen von normalen Spaltungsverhaltnissen 
vorliegen. Wenn man nach den Ursachen dieser Abweichungen sucht, 
liegt es sehr nahe an Klassifizierungsschwierigkeiten zu denken. Die 
Mehrzahl der Merkmale beziehen sich ja auf die Chlorophyllfarbe und 
sie unterscheiden sich meistens nur durch den verschiedenen Grad der 
Reduktion dieser Eigenschaft. Wenn auch im allgemeinen keine solche 
Schwierigkeit besteht, so ist doch nicht zu verneinen, dass in einigen 
Fallen eine gewisse Unsicherheit in den Spaltungszahlen in dieser 
Weise hervorgerufen werden kann. 

Samtliche Mutanten lassen sich vom Normaltypus leicht unter- 
scheiden, nur in einzelnen Fallen k6nnen in dieser Hinsicht unter 
gewissen dusseren Bedingungen Schwierigkeiten entstehen. Bei der Art 
der Ausfiihrung meiner Analysen kam dies nur bei einer Mutante, 
naimlich bei Linearis vor; in bezug auf die tibrigen ist infolge der 
Versuchsbedingungen eine Verwechslung zwischen normalen und Mu- 
tantenkeimlingen als ausgeschlossen zu betrachten. 

Die Linearis-Mutanten sind normal griin und im Keimlingsstadium 
nur durch ihr kleineres und schmaleres Blatt zu unterscheiden. In 
spateren Stadien verandert sich ihr Aussehen betrachtlich, und sie 
kénnen dann mit normalen Pflanzen nicht verwechselt werden. Im 
Keimlingsstadium kann aber ein zufallig kraftiger Linearis-Keimling 
leicht als normal gruppiert werden und umgekehrt kann ein schwaches 
Normal-Individuum leicht fiir Linearis gehalten werden. Es ist ein- 
leuchtend, dass die Wahrscheinlichkeit falsch zu klassifizieren je nach 
der Kraftigkeit und Vitalitat der Mutterpflanzen bald nach der einen 
und bald nach der anderen Richtung tiberwiegen kann. Bei Analysen 
von dihybriden Spaltungen in F; hat man aber fiir jeden Fall von 
Gruppierung der Linearis-Mutanten eine gewisse Kontrolle in den 
Spaltungszahlen der gleichzeitig analysierten monohybriden Linearis- 
Spaltungen. In der Kreuzung Nr. 33 kommt ein sehr grosser Uber- 
schuss an griinen Keimlingen (D/M = -+ 4,1), und gleichzeitig ein be- 
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trichtliches Defizit in der Linearisgruppe vor (D/M = — 2,7). In diesem 
Falle beruht der grosse Uberschuss an griinen Keimlingen ohne Zweifel 
in wesentlichem Grade darauf, dass Lineariskeimlinge als normale 
klassifiziert worden sind. Diese Annahme wird durch die Spaltungs- 
zahl der monohybrid Linearisspaltenden Familien derselben Kreuzung 
bekraftigt. Hier wurden nimlich gefunden: 3399 normal + 988 
Linearis, wihrend zu erwarten war: 3290,2 + 1096,s; D/M = 108,8/28,7 

























































































SCHEMA 1. 
Alb.1__Alb2. Alb3, Alb4 __X.1. X.2. Chlor._ Sel. Me VG HE A Lin 
7 2 3 & oi 6 7 8 9 70 // V2 
Alot.) NE | NF NEE ENE 
13 /4 75 76 V7. 78 19 20 2/ 22 2 
Alb2| NF NF | NF | NF 
24 25 26 27 28 29 30 3/ 32 35 
ABB hs | NEVE NCPR NEE Pens NE | ZEF | N¥ 
3+ 55 56 37 38 39 40 #/ #2 
Alb.4 NF | &. NF | NF | NF | 2ZEF 
43 oy 45 4 47 8 49 50 
XI NF | NE | EF | EF 
57 52 Jj5 dF Je 56 af 
X22 NE bt NE Wee heNE LE | NE 
58 59 60 6/ 02 65 
Chlor| NF | NF NEO | i 
6% 05 66 67 68 
sce iN NE NF 
Zeichen-Erklarung. 7 OD 7 = 
’ = Normale Spaltung. Vir. /. NE 
E = Elimination. 7 7 75 
F = Freie Kombination der Faktoren. te 
K = Koppelung. a 
Z = Zwergkomplikation. iy él 
VEY 2a A Ae 
78 
Zw. /. 
Lin. 


= 3,8, also cin grosses Defizit in der Linearisgruppe. Fiir Kreuzungen 
mit Linearis miissen daher die Versuchsbedingungen so gedndert wer- 
den, dass die Abrechnung in einem spéteren Entwicklungsstadium — 
wo auch diese Mutante vom Normaltypus leicht unterschieden werden 
kann — erfolgen kann. 
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TABELLE 1. - 
l —— 
Individuenproportionen 
1 | 2 3 4 | S:me 
| | | — 
1} Albina 1 x Albina 2 vs Nitsson-Ente 1922, S. 198 i 
2 Albina 1 x Albina3 _ a= 1922, S. 198 | ee 
5 Albina 1 x Xantha2 ~ — 1922, S. 197 | P= 
6| Albina 1 x Chlorina _ 1922, S. 196 | | “ 
13 Albina 2 x Albina 3 _— = 1922, S. 198 | | iz 
15 Albina 2 x Xantha 1 — — 1922, S. 197 | | oF 
16)  Albina2 x Xantha2 — a 1922, S. 197 Etim 
17 Albina 2 x Chlorina — — 1922, S. 197 | S&S 
| Erw. _13994,5 10884,6 wt 
24 Albina 3 x Albina 4 12543 12336 _ — 24879 = 
1: Griin, 2: Albina [DIM +*548/,, 18,6 ie Bins 
— — | 
Erw., 302,6 100, 134,5 | Ee 
25 Albina 3 x Xantha 1 | 297 112 129 — | 538) | 
1: Griin, 2: Xantha, 3: Albina|D/M | eae! 0,5 | + eg | = 1,2 ad 0,6 | = 
ia Erw. 33182 | ~S«:106,1 — | tf Wr 
26 Albina 3 x Xantha 2 3457 1097 1345 5899 ID y 
1: Griin, 2: Xantha, 3: Albina| D/M * 1388 /.. = 3,6 | eg —0,3 wee ax Be | eee 
ae 1} Sahel = Se ee ne eee Ree eee —f-| 
Erw.) 46406 15460 | 2062, WS Bux 
97|  Albina3 x Chlorina 4336 =| ~—s«2093 1821 = 8250 | 
1: Griin, 2: Chlorina, } | DM 
3: Albina D/M || — 946 (= 6,5 [+ Ot /,, | = 15,4] / = 6 iB Re 
a Erw. 4232,8 1410,9 1881,3 ius 
28| Albina3 x Superchlorina 4402 1407 1716 — 7525 | 
1: Griin, 2: Superchlorina, . | ‘DIM 
3: Albina D/M | +1*/,, = 3,0; —/s,,== 01 | */5, = 44 = 
Cae ’ as ’ . * j i£ a 
Erw. 83925 2797,5 3730 We tun 
29} Albina3 x Virescens1 8468 2718 3734 — (14920; | | 
1: Griin, 2: Virescens, | D/M 
3: Albina D/M Tr, = ta | 4). 1,7 + 49/595 = 041 | 
— : — I——| | |Erw 
Erw. 1111,5 370,5 494 | } i | 
31} Albina3 x Lutescens 1 1111 383 482 — | 1976 | || 
1: Griin, 2: Lutescens, | | D/M 
3: Albina D/M | —* fay = 0,0 | +9) 1). = 07 |—*/19 = 058 || a 
as Erw 51441 1714,7 2286,3 ae i 
32} Albina3 x Zwerg 1 5822 1228 2095 i oats 
1: Griin, 2: Zwerg, 3: Albina| D/M + °79/ 4, = 14,3|~ 7/3, , = 13,o|— 1988/4, ,= 4,6 | Spee 
i 
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TABELLE 1. 

Familienproportionen Spalt.- 

| Dihybr. | - or ‘i =—- | Konst. griine |S:me i 
- is ae ss an - a | 9:7. |NF 
- Sete — aa — — — | » INF 
= — = — — | — -- | 9:3:4 INF 
ie. as a = = — _ | » INF 
Be = = = — — — | 9:7 [NF 
* = * om pa | ws | 9:3:4 [NF 
— = — — oe — | - | » |NF 
a = os = a | = » NF 

Erw. 84,4 84,4 “ 21,1 we 

| 143 46 ~ 1 190 | — 9:7 |K 

| | 

‘DM om = _ “st | 

| | | 

| — — | _ — — _ — 9:3:4 |NF 

Z | _| 

| | | Q9 9 a ; wa Pe a 

|Erw - | - roa “e 148 1: Xantha-spalt. P IEF 

foie! | | 

D/M ad =0.4 | ies = 1,0 bina = - a 1,5 2: Albina-spalt. 

‘Erw.. 30,2 15,1 15,1 7,6 as a | 
| 49 9 9 1 | 68 1: Chlorina-spalt. } EK | 
| . +a 

D/M | +0] oe 4 | ee 1,8 his | ee 1,8 het ca... | 2: Albina-spalt. 

Ew. 742. 37,1 37,1 - | |i. ; a 
| 62 | 37 45 23 | 167 |" Superchl.-spalt. » \EF 
| | | 

DM | — ae 2,0 hag | Pan 0,0 | + a | Ph 1,5 blast »=1, | (2: Albina-spalt. 

‘Erw.| 93,8 46,9 16,9 . ee it | 

| | 104 46 49 12 i 

| | | 
| ' 

D/M | bled Mal. — 4), = 0,1 +34), = Os | EAE oe Sy 2: Albina-spalt. 

Erw.) 37,3 187 18,7 | 9,3 | hg 

| | 39 90 17 | 8 ga | Lutescens-spalt. » INF 

| | | | 
i | | | | 

(D/M| Tht =e Os +i), =O St], = Oy | hid Pl 2: Albina-spalt. 

Erw. 217,3 108,7 108,7 | 54,3 le Saati 

| | 213 98 118 | 60 lilies » |ZEF 

[D/M| —4*/ | 04 | —17/, a-42 | +%/, 109 | +57/, Os 2: Albina-spalt. 

| | 11,0 9, 9, | 6,9 | 
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| | 
| Individuenproportionen 
Zz : poe 
| 1 2 | 3 4 S:me | 
| res. | 
| Erw 5826,9 1942.3 | 2589,8 | | 
33) Albina 3 x Linearis 6040 1835 2684 — | 10359 | 
| 1: Griin, 2: Linearis, | | | 
3: Albina 'D/M ies ea 41 ie = 2,7 | ~ 9? [44 = 21 
| Erw.| —5402,3 1800.3 | = hCUdEtti‘(i‘S™S 
35) Albina 4 x Xantha2 5496 | 1747 | 2361 _ 
| 1: Griin, 2: Xantha, , | 
| 3: Albina D/M eed 1,9 |— 53/55 = 1,4 | Og me Oy 
| Erw 9738 | 3246 | 4328 
36 Albina 4 x Chlorina 8998 3880 | 4434 . 
| vas Griin, 2: Chlorina, . | | 
| 3: Albina D/M|— 70/5 = 11,3 | +/,, = 12,3 |+18*/,, = 1,9 
| Erw 45754 | 1525. | 2033, oo 
38 Albina 4 x Virescens 1 4648 1555 | 1930 a 
1: Griin, 2: Virescens, ‘ | 
| a ; j 73, = 9, __ 2 |—103,5 = 
| 3: Albina | DIM] + %/ 44, = 1,6 | 74/55 = 08 | | 39,1 = 238 
| | | Erw:! 236,3 78,8 105 | 
(39, Albina 4 x Virescens 3 239 81 100 — 
| | 1: Griin, 2: Virescens, 
| | € ° ! 2,7 2, —_ 5, —_— 
| | 3: Albina D/M| +?"/15.= 053 | += 08 "/ao= 08 “.. 9 
| | Erw 522.6 174,2 232,3 
40) Albina x Lutescens 1 559 163 207 
1: Griin, 2: Lutescens, 
3: Albina DM | +34/,, = 2 | —™/,, = 1,0 | 4/3, = 18 
- ‘Erw 74590 | 24864 3315, 
41) Albina 4 x Zwerg 1 | 8297 1803 3161 — 
| 1: Griin, 2: Zwerg, | 
| 3: Albina | D/M It 897.7) 14,7] 4] 15,21 9 = 3 
44) Xantha1 x Chlorina | -— Nitsson-En LE 1922, S. 197 
| ‘Erw 793,1 264,6 352,8 
45) Xantha1 x Superchlorina | 854 236 321 _ 
1: Griin, 2: Xantha, | 
3: Superchlorina 'D/M $0) 3,2 ees = 1,9 aa 2,0 
a Erw.| —_-3481,9 11606 |  1547,5 
46) Xantha1 x Virescens1 3685 1191 1314 — 
1: Griin, 2: Xantha, 
3: Virescens D/M +8 /,, = 5,2 iene 1,0 | 5/54, = 60 
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FPamilien pro port Pon en 





Monohybride 





Konst. griine 














1 2 | 

Nl Nl 

62,2 62,2 | 31,1 | 
68 68 | 28 280 


r i, aa 0,8 " nal LP aa 0,8 | a a satel | 


























46,9 469 | 234 
33 43 19 
—_—s =1,0 AS ons taf ~= 10 | 
42,2 de 
5 9 0 
a a ae 
48,4 | 48,4 24,2 
56 | 49 35 
; | | 
—_ sate | +08/, 0,1 , rary, ~_s | 











| 
| | ele a 
| | 
| ie 
46,2 46,2 | 23,1 
40 53 28 





— | = 


: Albina-spalt. | 
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| 

F Linearis-spalt. 

| 
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| 





(1: Virescens-spalt. | 


| 218 | | 


| | 
2: Albina-spalt. 





8 1: Zwerg-spalt. 


2: Albina-spalt. 




















8,7 By | 4,3 
8 5 | 6 
jake | os | pas 
39,3 | 39,3 | 19,7 
41 | 42 | 23 
sila’ it 0,3 | ad mies = 0,5 as “ie = 0,8 


—— el ee 


39 


1 : Xantha-spalt. 
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2: Superchi.-spalt. 





1 : Xantha-spalt. 
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1 | 2 3 4 S:me 
Erw. 8574,8 2858,3 3811 
Xantha 1 x Virescens 3 9091 2534 3619 — 15244 
1: Griin, 2: Xantha, | 
3: Virescens D/M ieee | s= 8 |~ ae! | 48,2 = 657 | ~ —,, 53,5 = 398 
Erw 4246, 14154 14154" 471,8 es: 
Xantha 2 x Chlorina 4283 1406 1418 442 7549 
1: Griin, 2: Xantha, 
3: Chlor., 4: Xant.-Chlor. |D/M +), ,= 0,8 — 94/55 = 0,3 +38/55 = 0,1 aay) = 1, 
Erw 2730,9 910,3 910,3 303,4 | 
Xantha 2 x Superchlorina 2795 904 857 299 4855 | 
1: Griin, 2: Xantha, | 
3: Superchlorina, : | 
4: Superchlorina-Xantha |D/M| * %*/3, = 1,9 | —©*/57,=0,2 | —**/o7, = 2,0 | —**/16,, = 0,3 | 
Erw 6652,1 2217,4 2956,5 a 
Xantha 2 x Virescens 1 6883 2162 2781 _ 11826 | 
| 1: Griin, 2: Xantha, ; DB | 
3: Virescens D/M +20 f 9 4s | 1s | = 37 
| [Erw. 46148 15383 | 2051 i onstl 
| Xantha2x Virescens3 | | 4735 1491 | 1978 _ | 8204) 
| 1: Griin, 2: Xantha, | bio | | 
| 3: Virescens D/M [+= 2,7 ld isi OF lg 1,8 
Erw.| 7579,1 2526,4 | 2526,4 42,1 | | 
Xantha 2 x Zwerg 1 | 8151 2027 | 2602 694 13474 | 
1: Griin, 2: Zwerg, 3: Xantha, taal | 7 | | 
4: Zwerg-Xantha D/M |* ies == 9,» | 198 /5.5= 11,0] + ag =1,7 |~ one == 5s | 
Erw., 21810 | 72730 | 72,3 22. | | 
Xantha 2 x Linearis | 2220 684 | 711 264 | 3879) 
1: Griin, 2: Xantha, | | | | 
‘3: Linearis, 4: Lin.-Xantha|D/M | **+"/59 ,= 1,2 |~ 9 /oq,= 1,8 | —1*/o4,= 0,7 | 7 708/15,.= 1 a | 
| Erw.,  12871,7 4290,6 5720, = 
58) Chlorina x Virescens 1 12786 4454 5643 — | 22883 | 
1: Griin, 2: Chlorina, _= | | 
3: Superchlorina D/M |~ ead Eo = 1,1 |+ aad = 2,8 |— ris = 1,2 | | 
|Erw.) —_7086,9 2362,3 3149,8 | aes 
Chlorina x Virescens 1 | 7243 2479 2877 — | 12599 | 
1: Griin, 2: Chlorina, | 
3: Virescens D/M | + 156,1 |s5,2 = 2,8 | + ie Om a ono 
































KOPPELUNGEN UND SYNTHETISCHE LETHALITAT 


237 




































































| Familienproportionen —e 

Dihybr. 7 = : Konst. griine |S:me i aa 
Erw 95,9 48,0 48,0 24,0 = 

105 41 47 23 21g |1* Xantha-spalt. | 9.5.4 IEF 

DIM + of, ,=1, | ~ o« =ig | ~ aa =02 | —1 4,67= 9,2 2: Virescens-spalt. 
\Erw 99,6 49,8 49,8 24,9 — 
| 103 46 58 17 go |1* Xantha-spalt. ip 3.3.4INF 
| 
IDM} +34/, =05 | —9*/, Oe | +8*/,=12 | ~%/,,=1,3 2: Chlorina-spalt. 
Erw. 40 20 20 10 o | 
| 33 6 25 6 90 1: Xantha-spalt. » INF 
DM 7 ad =1s | + 6), = 1 | + oe =13 | ~ ae an hs 2: Superchl.-spalt.| | 
|Erw 147,1 73,6 73,6 36,8 ; 
| 158 56 69 48 gai |t* Xantha-spalt. | 9.5.4 EF 
pm | + hentia) ~ 18 /, = 23 “Se, 8p | + 1a], = 2e 2: Virescens-spalt. | 
a ’ ’ ’ ’ eee: Pee. [| eee 
\Erw 81,7 40,9 40,9 20,4 ca . 
| 82 41 46 15 ere Tl. le 
| DiM| +98 6,1 = 951 . ag = 0,0 | +7 se= 0,9 | ~ a 4a= 13 2: Virescens-spalt. ' 
‘Erw 161,3 80,7 80,7 40,3 | | 
| 167 69 82 45 3631? 2werg-spalt. |p-3.3:41Z2F 
D/M " ol, 5= 9,6 | ~ a7/ = 1a | + 1], »=02 | +4/, =0,s 2: Xantha-spalt. 
| z z aumeeas 
|Erw. 52,9 26,4 26,4 13,2 pee 
| 55 29 23 12 a | |} le 
| | 
iDIM| + a), =04 | + ae ge | hate | ~ ta) =O 2: Linearis-spalt. 
‘Erw 125,3 62,7 62,7 31,3 | 
! 143 48 68 23 ogg |tt Superchl--spalt. 9.5.4 NE 
| 9:3:4 | 
| | 
‘D/M eed —ie/, = 2a ls (= 08 aed 14 2: Chlorina-spalt. | 
Erw. 151,5 75,8 75,8 37,9 ' | | 
| 163 nT 70 31 341 1: Chlorina-spalt. | » INF | 
DIM} + aa is i * a , 263 + = 0,8 —6e/, = 1,2 2: Virescens-spalt. | 
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Erw 
Chlorina x Lutescens 1 
1: Griin, 2: Chlorina, 
3: Lutesc., 4: Chlor.-Lutesc.| D/M 











Erw. 
Chlorina x Zwerg 1 
1: Griin, 2: Zwerg, 3: Chlor., 











4; Superchlorina-Virescens | D/M 

















| Erw. 

64 Superchlorina x Virescens 1 

il: Griin, 2: Superchlorina, 
3: Virescens, 

ia: vieciethieaeisaeeiti Virescens |D/M 








Erw. 





r ~ chlorina x Lutescens 1 
: Griin, 2: Lutescens, 








if S: Superchlori ina b/M [+1107 / = = ip 














| 
Erw.| 1407, 
eg Gee I 1363 
| 1: Grin, 2: Linearis, 
| 








2. Cuner of — 40,4 | 
3: Superchlorina 1D) lone =|; 








5326,3 
Virescens 1 x Linearis 5299 
1: Griin, 2: Linearis, i 
. Mlanbare || — 27,8 ye 
3: Virescens | | len= 0,6 | 








Lutescens 1 x Zwerg 1 
1: Griin, 2: Zwerg, 
3: Lulescens 




















Es ist besonders wichtig, dass die Abgrenzung zwischen Normalen 
und Mutanten scharf ist, weil dadurch eine Analyse auch in jenen 
Fallen méglich wird, wo die Mutanten unter einander schwer zu trennen 
sind, was allerdings nicht haufig vorkommt. Die einzelne speziellen 
Falle werden unten bei den Kreuzungen erortert. 

Es gibt dreierlei Typen von Spaltungen, 9:3:3:1, 9:7 und 
9:3:4, die je fiir sich behandelt werden. 
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Familienproportionen 





Dihybr. Monohybride _| 
1 | 2 | 





Konst. griine 





28 14 
26 20 


| 
a ihe Lutescens-spalty.9.3.4INF 


ay | = 0,4 | +0 eg = 2: Chlorina-spalt. 








~ 4: Zwerg-spalt. 


| 
| 


|2: Chlorina-spalt. 








1: Superchl.-spalt. 





| 


| 
2: Virescens-spalt. | 








| 
1: Lulescens-spalt. 9:3:4 NF 








2: Superchl.-spalt. | 





1: Superchl.-spalt. | 








12: Linearis-spalt. | 








14 (1: Virescens-spalt. | 
| 





2: Linearis-spalt. | 








22 | 84 1: Zwerg-spalt. | 








| | 
, DM | . we =0,1 | ~'"/ss + se = 0,9 2,9 2: Lutescens-spalt. 





KREUZUNGEN VOM TYPUS 9:3:3:1. 


Zu diesem Typus sind folgende Kreuzungen zu rechnen: 51, 52, 
56, 57, 61, 62 und 64. Wie aus der Zusammenstellung der Quotient- 
zahlen D/M in Tab. 2 ersichtlich ist, zeigen die meisten Kreuzungen 
schéne Normalzahlen. Grosse Abweichungen kommen aber in den 
beiden Kreuzungen mit Zwerg 1 vor; es sind dies Nr. 56 und 62, in 
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Tab. 1 mit Z bezeichnet. Charakteristisch fiir diese Kreuzungen ist, 
dass viel zu wenig Zwerge auftreten. Nach meinen friiheren Unter- 
suchungen iiber Bastarden zwischen Normaltypus und .Zwerg 1, die 
ich in einer Abhandlung 1923 veréffentlicht habe (HALLQVIST 1923), 
ist dies auch zu erwarten. Wie dort gezeigt worden ist, spalten Zwerge 


TABELLE 2. Quotienten D/M fiir normalspaltende Kreuzungen vom 
: Typus 9:3:3:1. 








Individuenproportionen Familienproportionen 





Individ.- | | Familien- 
Anzahl Anzahl 





+ 0,8 | —0,3 | +.0,8| — 1,4 — 0,6} + 1,2} — 1,7 
+ 41,9) — 0,2) — 2,0) —0,3 5; +1,5} + 1,3] — 1,3 
+ 1,2| —1,s| —0,7; + 1,4 + 0,6} — 0,8 | — 0,4 
+ 1,8 | —04/ —1,5| — 0,6 — 0,4} + 0,0} + 1,7 
+0,5| —0,9| +.0,2} +0, — — — | 





















































immer mit Defizit aus. Ich habe auch nachgewiesen, dass dies am 
wahrscheinlichsten darauf beruht, dass die Zwerggameten bei der Be- 
fruchtung im Verhiltnis zu den normalen Gameten in geringerer Anzahl 
teilnehmen. Diese abnorme Teilnahme scheint nur fiir die mannlichen 
Gameten zu gelten, da Riickkreuzungen auf normale Frequenz der 
weiblichen Gameten deuten. Als wahrscheinlichste Erklarung des 
Gametendefizits habe ich eine Elimination der Zwerggameten ange- 
nommen. 

Es sei aber hier darauf hingewiesen, dass auch eine Reduplikation 
der normalen Gameten die Erscheinung erkliren kénnte. Nach den 
Spaltungszahlen beteiligen sich an der Befruchtung 28 % weniger 
mannliche Zwerggameten als normale, d. h. wir haben eine Gameten- 
proportion von 64 normalen : 36 Zwerggameten, was ja sehr nahe einer 
einfachen Reduplikation von 66,6 : 33,3 liegt. Vorlaufig kann zwischen 
diesen beiden Alternativen nicht entschieden werden. 

Fiir die Behandlung der vorliegenden Kreuzungen ist dies aber 
ohne Belang, doch muss bei der Beurteilung der Spaltungsresultate auf 
das festgestellte Defizit an Zwerggameten Riicksicht gnommen werden. 
Wenn die erwarteten Zahlen fiir die abnorme Zwerggametenzahl korri- 
giert werden (vgl. Schema 2), ergibt sich, dass bei einer 9: 3:3: 1- 
Spaltung folgende Individuenproportionen zu erwarten sind: 
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Gis %:135. %:205.%:45. %. 

Bei der Kreuzung 56, Xantha 2 X Zwerg 1, wo im ganzen 13474 
Individuen untersucht worden sind, hat man demnach 

zu erwarten 8286,5 : 1819,0 : 2762,2 : 606,3 

gefunden 8151 : 2027 : 2602 : 694 

D/M — 135,5/56,5 = 2,4, + 208/39,7=5,2, —160/46,9>—3,4, + 87,7/24,1 
=o, 

SCHEMA 2. 


18 32 





45 











800 450 




















Es ist also durch die Korrektion eine bedeutend bessere Uberein- 
stimmung zwischen erwarteten und gefundenen Zahlen erreicht wor- 
den, denn mit unkorrigierten Erwartungszahlen erhalten die Quotien- 
ten folgende Werte + 9,9, — 11,0, + 1,7, —5,3. Die Korrektion scheint 
aber zu weit gefiihrt zu haben, da man jetzt einen Uberschuss an 
Zwergen, bis zum fiinffachen mittleren Fehler erhalt. Es kann also 
bezweifelt werden, ob in diesem Falle eine so kraftige Verschiebung 
der Zwerggametenzahl, wie 28 %, stattgefunden hat. Wenn man auf 
Grund der Spaltungszahl der in derselben F;-Generation aufgezogenen 
einfach zwergspaltenden Familien die Gametenproportionen berechnet, 
findet man fiir die Zwerggameten in der Tat eine Verringerung auf nur 
24,5 %. Wird auf Grund dieser Zahl ein Vergleich angestellt, so erhalt 
man die Quotienten — 0,8, + 2,9, — 2,8, + 2,4, was allerdings noch viel 
besser ist. Die beste Satisfaktion der gefundenen Zahlen erhalt man 
aber bei einer Annahme von nur 20 % Defizit an Zwerggameten: 


Hereiitas VII. ° 16 
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Erwartet 8084,4 : 2021,1 : 2694, : 673,7 

Gefunden 8151 : 2027 : 2602 : 694 

D/M + 66,6/56,9 = 1,2, + 5,9/41,5 = 0,1, — 92,8/46,4 = 2,0, + 21,3/25,; 
—0is: : 

Dieses offenbar betrichtliche Schwanken der Verringerung der 
Zwerggametenzahl (28 % — 20 %) scheint mir gegen eine Reduplika- 
tion zu sprechen. Auf diese Frage kann aber vorlaufig nicht einge- 
gangen werden; jetzt ist es die Hauptsache, dass bei Korrigierung fiir 
die Komplikation in der Spaltung des Zwergfaktors die vorliegende 
Kreuzung offenbar normale Spaltung mit freier Kombination zeigt. 
Hierfiir spricht auch die Familienproportion in F;. Es wurden 
gefunden: 

167 dihybride : 69 zwergspaltende : 82 Xaniha-spaltende : 45 kon- 
stant griine Familien 
bei 20 % Defizit der Zwerggameten zu erwarten: 151,3 : 75,6 : 90,8 : 45,4 
D/M = + 15,7/9,4 = 1,6, — 6,6/7,7 = 0,9, — 8,8/8,3 = 1,1, — 0,4/6,3 = 0,1. 

In ganz derselben Weise verhalt sich die Kombination Nr. 62 
Chlorina X Zwerg 1. Infolge der relativ kleinen Individuenzahl, 962 
(vgl. Tab. 1), wird die Abnormitaét der Spaltungszahl weniger auf- 
fallig. Eine Korrektion in oben erwahnten Sinne, bei 28 % Zwerg- 
gametendefizit, macht jedoch die Ubereinstimmung viel besser. 

Erwartet 591,6: 129,9 : 197.2: 43,3 

Gefunden 576 :142 :188 : 56 

D/M — 15,6/15,1 = 1,0, + 12,1/10,6 = 1,1, — 9,2/12,5 = 0,7, + 12,7/6,4 
— 20; 

Die Spaltung ist also im iibrigen als normal und freikombinierend 
anzusehen. 


KREUZUNGEN VOM TYPUS 9:7. 
(NR. J, 2, 13, 24.) 


Die Kombinationen Albina 1 X Albina 2, Albina 1 X Albina 3, 
Albina 2 X Albina 3 sind von NILSSON-EBLE. (1922) untersucht und 
zeigen alle gute 9: 7-Spaltung. Ganz anders verhalt sich die Kombi- 
nation Albina 3 X Albina 4 (Nr. 24). Die dihybride Spaltungszahl 
12543 griin : 12336 weiss stimmt mit dem erwarteten Verhaltnis 13994,5 
: 10884,6 gar nicht iiberein. Die Abweichung 1451,5 ist 18,6 Mal grésser 
als der mittlere Fehler 78,2. Wie fiir eine Faktoren-Koppelung vom 
Repulsionstypus zu erwarten ist, kommen die weissen in viel zu grosser 
Anzahl vor. Dass diese Komplikation hier vorliegt wurde sofort von 
den Familienproportionen in F; bestatigt. Es wurden gefunden: 143 
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Familien vom dihybriden »9:7»-Typus, 46 vom monohybriden 3: 1- 
Typus und bei der ziemlich grossen Totalanzahl von 190 nur eine 
einzige konstant griine Familie, was sehr stark von der normalen 
Familienverteilung bei freier Kombination der Faktoren abweicht (Erw. 
84,1: 84,4: 21,1), aber sehr gut einer ziemlich starken Koppelung ent- 
spricht. Wie spater gezeigt wird, stimmt dieser Befund auch gut mit 
den Kreuzungsresultaten mit anderen Faktoren iiberein (bzw. Albina 3 
und Chlorina). In bezug auf die Starke der Koppelung sei erwahnt, 
dass die Spaltungszahlen sehr gut damit iibereinstimmen, was man bei 
12,5 % umkombinierten Gameten, also bei einer Gametenteilnahme von 
1:7:7:1 zu erwarten hat. 

Bei diesem Koppelungsgrad ist zu 

erwarten 12540 griin : 12339 weiss 

gefunden 12543 » :12336~ » 
und betreffs der Familienproportionen ist zu 

erwarten 1,5 konst. gr. : 44,2 monohybr. : 144,3 dihybr. 

gefunden 1 >» » :46 > : 143 > 

Die gefundenen und erwarteten Resultate stimmen also sehr gut 
iiberein und es diirfte wohl am wahrscheinlichsten sein, dass die be- 
treffenden Faktoren zu etwa 12,5 % ausgetauscht werden. Dabei ist 
aber zu beachten, dass diese Zahl ziemlich unsicher ist. Die Berech- 
nung des Koppelungsgrades auf Grund von Individuenproportions- 
zahlen ist ja bei Repulsion im allgemeinen unsicher und ganz beson- 
ders ist dies bei Spaltungen vom Typus 9:7 der Fall, wo die stark 
ausschlaggebende doppeltrezessive Gruppe nicht unterschieden werden 
kann. Da die Rezessiven nicht tiber das Keimlingsstadium hinaus 
lebensfahig sind, ist eine Riickkreuzung ausgeschlossen, weshalb der 
Koppelungsgrad nur durch umfangreiche F,- und F;-Analysen ermittelt 
werden kann. Besonders geeignet fiir solche Untersuchungen sind die 
F;-Analysen. Im vorliegenden Falle wurde die Sicherheit der ermittel- 
ten Koppelungszahl auf Grund der in F; erhaltenen Familienpropor- 
tionen gepriift. Hierbei hat sich herausgestellt, dass die Differenzen 
zwischen erwarteten und gefundenen Zahlen erst bei Austauschgraden 
von etwa 20 % auf der einen Seite und 8,5 % auf der anderen Seite 
das Dreifache der mittleren Fehler iibersteigen. Diesen Prozentzahlen 
entsprechen die Gametenproportionen 1:4:4:1 bzw. 1:11:11:1. 


KREUZUNGEN VOM TYPUS 9:3:4. 


Nach diesem Typus spalten alle Kombinationen, in denen die 
Albina-mutanten mit anderen Typen gekreuzt wurden. Die Farben- 
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reduktion hat namlich schon in den Albinatypen ihre dusserste Grenze 
erreicht, sodass das Hinzufiigen noch eines reduzierenden Faktors 
keinen Effekt haben kann. Die Doppeltrezessiven und Albinos sind 
daher nicht zu unterscheiden. In den Kombinationen zwischen Albinc- 
Typen und den beiden Zwerg-Typen, Zwerg 1 und Linearis, von denen 
der Linearis nur auf Form und Grosse der Pflanzen aber nicht auf dic 
Chlorophyllfarbe einwirkt, ist auch keine sichere Gruppierung der 
Doppeltrezessiven méglich, und zwar deshalb weil die Albinatypen auch 
als Zwergtypen zu betrachten sind. Sie werden namlich alle schmaler 
als die normalen und nahern sich in dieser Hinsicht besonders dem 
Linearis-Typus. Auch hinsichtlich gewisser anderer Kombinationen 
mit den Zwergtypen ist das Klassifizieren der Doppeltrezessiven etwas 
unsicher, weshalb auch diese Kreuzungen am besten als 9: 3 : 4-Typen 
behandelt werden. Zu diesem Typus wurden auch die Kombinationen 
44, 45, 46, 47, 53, 54, 58, 59, 66 und 76 gerechnet, also hauptsiachlich 
Kreuzungen zwischen dem Xantha-Typus und anderen Mutanten 
(ausschl. der schon behandelten Albina-Typen). In diesen Kombina- 
tionen kann man zwar bei geeigneten Versuchsbedingungen die Dop- 
peltrezessiven erkennen, doch habe ich, um meine Versuche in mdg- 
lichst grossem Umfange ausfiihren zu kénnen, in den meisten Fallen 
darauf verzichten miissen. 

Nach dem 9:3: 4-Typus spalten also folgende Kombinationen: 
5, 6, 15, 16, 17, 25—29, 31—33, 35, 36, 38—41, 44—47, 53, 54, 58, 
59, 66, 68, 72, und 76, insgesamt 31. Von diesen sind 5, 6, 15, 16, 17 
und 44 schon von NILSSON-EHLE untersucht. Bei einem Betrachten 
der Spaltungszahlen fallt sofort auf, dass viele und weitgehende 
St6rungen der Spaltung vorliegen. Nur etwa die Halfte der Kombina- 
tionen zeigen annaéhernd normale Spaltung. In Tab. 3 sind die totalen 
Individuen- bzw. Familienzahlen dieser Kreuzungen sowie auch die 
Quotienten D/M zusammengestellt. Obwohl die meisten je fiir sich 
ziemlich normal sind, ist es doch auffallend, dass die Abweichungen 
viel zu oft den einfachen mittleren Fehler iiberschreiten. Besonders 
ist dies bei den Individuenproportionszahlen der Fall und meistens ist 
ein Defizit an Rezessiven und ein Uberschuss in der griinen Gruppe 
zu verzeichnen. Es scheint also schon bei den als normal zu betrach- 
tenden Kreuzungen sich eine gewisse Tendenz zu einer Verschiebung 
der Zahlen zu Gunsten der Dominanten erkennbar zu machen. 

Fir einige Kreuzungen ist auch zweifelsohne zu erwarten, dass 
die Abweichungen bei umfangreicheren Material so gross werden, dass 
man mit Komplikationen irgend einer Art rechnen muss. Die gréssten 
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TABELLE 3. Quotienten D/M fiir normalspaltende Kreuzungen vom 
Typus 9:3:4. 








| Individuenproportionen Familienproportionen 


Komb. 





Individ.- Familien- 


Anzahl Anzahl 





+0,7 | —04 | —0, 132 | —0, 
—0, | +1,0 | —0,3 1082 | +0,7 
_ — | + 0,9 
—14 | +2, | —0,3 | + 0,2 
+i | —O5 | —O, | +2 | 
—0,5 ; +1,2 | —0,6 Nicht untersucht 
+1,2 | —1,7 | +0, +1,3 | —0. | +0, 
+0,0 | +0,7 | —0,6 +04 | +03 | —0, 
+1,9 | —1,4 | —0,9 +03 | +1,0 | —0,7 
+1, ,+0,8 | —2,6 —26 | +1,2 | +0, 
+0,3 | +0,3 | —0,6 Nicht untersucht 
+24 | —1,o | —1,9 » » 
+27 | —2, | — 1,0 —0. | +0, | +0, 
+3,2 | —1,9 | — 2,0 -- — 
+2,7 | —1,3 | —1,8 +0,1 | +0, | +0, | —1,3 
—1a | +2,8 | —1,2 +21 | —2) | +08 | —14 
+1, | —0,6 | —1,5 +0,6 | —O,6 | +1,3 | —2,1 
—lj | +2, | —0,5 +0, | —2,4 | +25 | —1,4 
—0,6 | +1,9 | —1,0 +15 | —2, | +0, | +0,3 












































Abweichungen kommen bei den Kombinationen 40, 45, 54, 58 und 68 
vor. Bei den Nr. 58 und 68 gehen die Abweichungen der Individuen- 
portionen in die Richtung gegen Repulsionskoppelung. Einer solchen 
Annahme widersprechen aber vollstandig die Familienproportionen, 
weshalb diese Spaltungen als normal aber als zufallig — bei Nr. 68 
ohne Zweifel infolge falscher Klassifizierung von Linearis — stark 
abweichend zu betrachten sind. Die Nr. 40, 45 und 54 tendieren gegen 
den unten behandelten Typus E. Ob sie auch zu dieser Gruppe zu 
rechnen sind, muss aber dahingestellt bleiben. 

Von den stark abnormen Spaltungen bei denen der Quotient D/M 
sehr grosse Werte erreicht, ist Nr. 33 schon Seite 230 behandelt wor- 
den; die itibrigen lassen sich hauptsachlich auf drei verschiedene Kate- 
gorien verteilen. Erstens die Kreuzungen mit Zwerg 1, Nr. 32, 41 und 
76, in denen der Zwergtypus in zu geringer Anzahl vorkommt; diese 
Kategorie wird mit Z bezeichnet. Die Abweichungen vom Normaltypus 
der tibrigen zwei Kategorien lassen sich am besten in folgender Weise 
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veranschaulichen: die eine 9+, 3+, 4— und die andere 9—, 3+, 
4+. Die erste dieser Kategorien hat also einen Uberschuss an Griinen 
(9+), ein Defizit in der Gruppe wo Doppeltrezessive und Einfach- 
rezessive vereinigt sind (4—) und normale Zahlen in der Gruppe nur 
Einfachrezessiver (3 +). Diese wird mit dem Buchstaben E bezeichnet. 
Die zweite der fraglichen Kategorien verhalt sich gerade umgekehrt, 
hat ein Defizit an Griinen (9 —), einen Uberschuss in der einfach- 
rezessiven Gruppe (3 +) und ungestérte Zahl in der zusammengesetz- 
ten Gruppe (4 +) und wird mit K bezeichnet. 

Die Abnormitaét der Zwergspaltung ist schon oben niaher er- 
Ortert worden. Wenn bei 9:3: 4-Spaltung die erwarteten Zahlen 
in entsprechender Weise korrigiert werden (vgl. Schema), ergibt 
sich, dass man bei 28 % Zwerggametendefizit folgende Individuen- 
proportionen zu erwarten hat; entweder 61,5 % : 13,5 % :25 % oder 
61,5 % : 205 %:18 %. Die erstgenannten Frequenszahlen sind in den 
Kreuzungen 32 und 41 zu erwarten, wo die Doppeltrezessiven nicht 
oder nur schwer von Albina zu unterscheiden sind. Die zweiten kom- 
men in der Kombination Nr. 76 vor, wo die Doppeltrezessiven mit den 
Zwergen zusammengerechnet sind. Bei der Kreuzung Nr. 32, Albina 3 
X< Zwerg 1, mit einer totalen Individuenzahl von 9145, sind nach Kor- 
rektur folgende Proportion zu. 

erwarten 5624.2 : 1234,6 : 2286,3 

gefunden 5822 : 1228 : 2095 

D/M + 197,8/44,9 = 4,4, — 6,6/32,7 = 0,2, — 191,3/41,4 = 4,6 
und fiir die Kreuzung 41, Albina 4 X Zwerg 1: 

erwartet 8155,5 : 1790,2 : 3315,3 

gefunden 8297 : 1803 : 3161 

D/M + 141,5/56,1 = 2,5, + 12,3/39,4 = 0,3, — 154,3/49,9 = 3,1. 

Bei unkorrigierten Erwartungszahlen erhalt man fiir die Quotien- 
ten D/M (Tab. 1) 

fiir die Kombin. 32: + 14,3, — 13,0, — 4,6 

>» » > 41: + 147, — 15a, —3, 

Hinsichtlich der Familienproportionen gibt eine Korrektur fol- 
gende Resultate: 
Kombination 32 

erwartet 198,s dihybr. : 99,4 Zw.-sp. : 127,2 Alb.-sp. : 63,6 konst. gr. 
Familien 

gefunden 213: 98 : 118: 60 

D/M + 14,8/10,9 = 1,3, —1,4/8,9 = 0,2, — 9,2/9,7 = 1,0, —3,6/7,4 = 0,5. 
Kombination 41 
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erwartet 84,6: 42,3: 54,1: 27,1 

gefunden 87 :40 :53 : 28 

D/M + 2,4/7,1 = 0,3, — 2,3/5,8 = 0,4, — 1,1/6,3 = 0,2, + 0,9/4,9 = 0,2. 

Bei unkorrigierten Erwartungszahlen sind die Quotienten D/M 
Tab. 1: 

Kombination 32: —04 —1l12 +10 +0,9 

Kombination 41: —0,33 —1o +11 +141. 

Die Korrektion bringt also die Zwergfrequenzen in sehr gute 
Ubereinstimmung mit der Erwartung (3 +), die Frequenzen der beiden 
iibrigen Gruppen sind dagegen noch ziemlich stark abnorm und zwar 
in beiden Fallen fiir die griinen Gruppen zu gross (9 +-), fiir die zu- 
sammengesetzten Gruppen zu klein (4—). Die Spaltungen zeigen also 
neben der Zwergkomplikation auch die Komplikation vom Typus E, 
weshalb sie spaiter nochmals behandelt werden. Bei der Kombination 
76 ist nach Korrektion 

zu erwarten 964,2 griin : 282,2 Zwerg : 321,4 Lutescens 

gefunden wurde 910 : 307 : 351 

D/M — 54,2/19,7 = 2,8, + 24,8/15,2 = 1,6,. + 29,6/16,0 = 1,9. 

Nach der Korrektion stimmen also gefundene und erwartete Zahlen 
viel besser iiberein (vgl. Tab. 1) und die Spaltung zeigt freie Kom- 
bination der Faktoren, was auch von den Familienproportionen besta- 
tigt wird. 

Ich gehe jetzt zu der. Komplikation vom Typus K iiber. Hier ist 
die griine Gruppe stark dezimiert (9 —), die zweite ausschliesslich ein- 
fachrezessive Gruppe ist zu gross (3+) und die zusammengesetzte 
Gruppe typisch unbeeinflusst (4 +). Am reinsten wird dieser Kompli- 
kationstypus durch Komb. 36, Albina 4 X Chlorina reprasentiert. Die 
Quotienten D/M sind fiir diese Kombination — 11,3, + 12,3, + 1,9, die 
totale Individuenanzahl betragt 17312. Eine Verschiebung der Spal- 
tungszahlen in dieser Richtung ist fiir eine Koppelung vom Repulsions- 
typus charakteristisch. Ein Blick auf die Familienproportionen besta- 
tigt auch, dass diese Komplikation vorliegt: 

gefunden 176 dihybr.: 5 Chlorinasp.:9 Albinasp.:0 konst. griine 
Familien : 

zu erwarten 84,4 : 42,2: 42,2 : 21,1. 

Auch bei Kombin. 27 ist Koppelung vorhanden. Hier sind die Quo- 
tienten D/M fiir die Individuenproportionen: — 6,8, + 15,4, — 6,1, und 
die gefundenen Familienproportionen sind: 

-:e 2-9? <4 

erwartet 30,2: 15,1: 15,1: 7,6. 
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Dieselbe Kombination ist von NILSSON-EHLE untersucht worden 
(1922, S. 194) der auch Koppelung gefunden hat. 

Bei der Individuenproportionszahl in dieser Kreuzung fallt aber 
auf, dass auch die dritte Gruppe abnorm ist. Die Albinos zeigen ein 
hochst betrichtliches Defizit, fiir D/M wird — 6,1 erhalten. Diese Ab- 
weichung kann nicht durch die Koppelung verursacht werden, weil — 
wie man sich auf einem Schachbrettschema leicht tiberzeugen kann — 
die 4-Gruppe bei 9:3: 4-Spaltung trotz Koppelung immer ein Viertel 
der gesamten Individuenanzahl betragt. 

Dieses Defizit der Albinosgruppe entspricht einem Uberschuss der 
fast ausschliesslich auf der griinen Gruppe fallt, wie aus folgender 
Erwagerung ersichtlich ist. 

Wenn auf Basis der Familienproportionen der Koppelungsgrad be- 
stimmt wird, so ergibt sich, dass ein Faktorenaustausch in 10,2 % der 
Gameten stattgefunden hat. Bei dieser Berechnung sind auch die von 
NILSSON-EHLE erhaltenen Zahlen verwendet. 

Wenn die Individuenproportionen, die bei diesem Koppelungsgrad 
zu erwarten sind, berechnet werden, erhalt man folgendes Resultat: 

Erwartet 4146 griin : 2042 Chlorina : 2062 Albina 

Gefunden 4336 » : 2093 » : 1821 > 

D/M + 190/454 = 4,2, + 51,0/39,2 = 1,3, — 241,0/39,3 = 6,1. 

Es zeigt sich demnach, dass diese Spaltung auch zum Typus E 
gehért (9 +, 3+, 4—), weshalb spater auf diese Kombination zuriick- 
gekommen werden wird. 

Die Abweichungen bei den mit K bezeichneten Kombinationen 27 
und 36 beruhen also auf Koppelung, bei Nr. 27 sind sie aber ausserdem 
noch mit einer anderen Komplikation kombiniert. Die Koppelungs- 
grade werden unten naher besprochen. , 


KOMPLIKATIONEN VOM TYPUS E. 


Wie schon mehrmals erwadhnt worden ist, bestehen die Ab- 
weichungen bei diesem Typus darin, dass die griine Gruppe einen Uber- 
schuss aufweist, die zusammengesetzte dritte Gruppe ein entsprechendes 
Defizit, wogegen die einfachrezessive Zwischengruppe normal ist (9 +, 
3+, 4—). Von schon behandelten Kombinationen geh6ren hierher 
Nr. 27, 32 und 41. Erstere zeigt auch Koppelung, Nr. 32 und 41 ausser- 
dem Zwergkomplikation. Dazu kommen aber noch die Kombinationen 
Nr. 26, 28, 46 und 53. In Tabelle 4 sind die Quotienten D/M fiir die 
betreffenden Kreuzungen zusammengestellt. Die Quotienten der Kreu- 
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zungen Nr. 27, 32 und 41 beziehen sich auf Erwartungszahlen, die fiir 
Koppelung bezw. Zwergkomplikation korrigiert sind. Es geht aus der 
Tabelle deutlich hervor, dass die Abweichungen von der oben erwahnten 
Art sind. Die Prozentzahlen in Kol. 6 sind in folgender Weise ermittelt: 
Es ist der Uberschuss an Griinen und das Defizit in der letzten Gruppe 
in Prozent auf der totalen Individuenanzahl je fiir sich ausgerechnet 
worden und dann das Mittel dieser beiden Werte bestimmt worden. 


TABELLE 4. Quotienten DjM fiir Kreuzungen vom Typus E. 








Individuenproportionen Familienproportionen 





Individ.- Familien- 
Anzahl Anzahl 





5899 | + 3,6 | —0,3 | — 3,9 — 0,4 | + 1,0 | + 0,6 | — 1,5 
8250 | + 4,2 | + 1,3 | — 6,1 _ — — — 
7525 | + 3,9 | —0,1 | — 4,4 — 2,0 |— 0,0} + 1,5} + 1,1 
. 9145 |+ 4,4 | —0,2 | — 4,6 + 1,3 | — 0,2 | — 1,0 ~ 0,5 
13261 |+ 2,5 | + 0,3 |—3,1| 1,12 + 0,3 | — 0,4 | — 0,2 | + 0,2 
6190 |+5,2)/+ 1,0} —6,9| 3,53 —1,1}-+ 0,3 | + 0,5 | + 0,8 
| 11826 |+ 4,3 |—1,3|—3,7| 1,72 | + 1,2 | — 2,3 | — 0,6 | + 2,0 

1 Vgl. Text. 






































Wie sind nun Abweichungen dieser Art am wahrscheinlichsten zu 
erklaren? Bei dem grossen Defizit in der Gruppe zu der die Doppelt- 
rezessiven gehoren, liegt es am nachsten an Zygotenelimination infolge 
herabgesetzter Vitalitat der doppeltrezessiven Zygoten zu denken. Wie 
schon erwahnt, werden die Pflanzen schon als junge Keimlinge beurteilt, 
sodass iiberhaupt alle aus dem Korn sich entwickelnden Pflanzen mit- 
gerechnet werden. Es kann daher keine Zygotenelimination nach der 
Keimung in Frage kommen. Die Elimination der Zygoten kénnte aber 
schon vor der Keimung stattfinden. Dies wiirde in herabgesetzter Keim- 
fahigkeit oder, wenn die Elimination sehr friih einsetzt, in grosser 
Liickenhaftigkeit der doppeltheterozygotischen Ahren zum Ausdruck 
kommen. Es wurde daher die Anzahl nicht gekeimter Korner und 
Liicken sowohl bei dihybrid spaltenden wie auch bei den monohybriden 
und konstant griinen Pflanzen bestimmt. Das Resultat zeigt Tabelle 5. 
An den Kombinationen 26 und 27 wurde die Liickenhaftigkeit der Ahren 
nicht und an Komb. 32 nur an einem geringeren Teil des Materials 
ermittelt. 

In Komb. 32 ist der Gehalt an ungekeimten K6rnern und an 
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TABELLE 5. Nichigekeimte Kérner und Liickenhaftigkeit bei Kom- 
binationen vom Typus E. 








Nichtgekeimte Liickenhaftigkeit 
Korner % der Ahren % 





Monohybr. Monohybr. 
Dihybr. und Dihybr. und 
Konst. gr. Konst. gr. 





3,7 2,4 —= 
7,0 6,9 o 
2,2 2,6 1,5 
6,6 2,2 5,2 
3,4 aA 4,2 
5,2 3,8 5,1 
6,4 5,6 3,3 




















Liickenhaftigkeit bei den dihybriden erheblich grésser als bei den mono- 
hybriden und konstant griinen Pflanzen. In den Kombinationen 26, 46 
und 53 ist eine ahnliche aber nicht so starke Differenz vorhanden, 
wahrend Nr. 27, 28 und 41 fiir die dihybriden Pflanzen beinahe das 
gleiche Resultat ergeben wie fiir die monohybriden. Die Untersuchung 
iiber Keimung und Liickenhaftigkeit scheint also die Annahme einer 
Zygotenelimination fiir die Kombinationen Nr. 26, 32, 46 und 53 zu 
stiitzen, fiir die Nr. 27, 28 und 41 dagegen nicht. 

Um die Abweichungen bei den letzteren Kombinationen zu erklaren, 
muss man also eine andere Komplikation heranziehen. Es liegt dann 
am nichsten an eine Elimination von doppeltrezessiven Gameten zu 
denken, die auch eine Abweichung in der gefundenen Richtung verur- 
sachen muss. Es fragt sich aber ob nicht in allen oben behandelten 
Fallen Gametenelimination mitgewirkt hat und zwar aus folgenden 
Griinden. 

Bei Zygotenelimination wird nur die doppeltrezessive Gruppe dezi- 
miert. Als Folge davon erhéht sich sowohl die relative Anzahl der 
griinen wie auch die beiden einfachrezessiven Gruppen. Bei Gameten- 
elimination wird dagegen nur die griine Gruppe relativ vergréssert, wah- 
rend sowohl die einfach- wie die doppeltrezessive Gruppe relativ ver- 
mindert wird. Unten ist die prozentuelle Individuenfrequenz bei 1. nor- 
maler Spaltung, 2. Elimination der Halfte der doppeltrezessiven Indivi- 
duen und 3. Elimination der Halfte der doppeltrezessiven Gameten als 
Beispiel zusammengestellt. 
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1. 56,25 : 18,75 : 18,75 : 6,25 % 
2. 58a 219: 1947 3 & 
3. 6533 2163: 1633 220 % 

In den vorliegenden Fallen wurde nur in der griinen Gruppe eine 
Steigerung der relativen Frequenz gefunden, wahrend die einfachrezes- 
sive Gruppe unverandert war. Es ist offenbar, dass beim Zusammen- 
wirken der beiden oben angefiihrten Erscheinungen gerade solche Indi- 
viduenproportionen resultieren miissen, wie wir sie bei den hier behan- 
delten Kreuzungen gefunden haben (9+, 3+, 4—). 

Es ist nicht leicht zwischen den beiden Spezialfallen zu unterschei- 
den — oben wurde dies mit Verwendung der Keimfahigkeit und Liicken- 
haftigkeit versucht —, besonders weil eine Elimination von weiblichen 
Gameten auch zu erhéhter Liickenhaftigkeit der Ahren fiihren muss. 
Ich beschranke mich daher jetzt auf die Feststellung, dass die zuletzt 
behandelten Abweichungen sich durch die Annahme einer kombinierten 
Elimination von doppeltrezessiven Zygoten und Gameten erkliren 
lassen. Leider werden die Familienproportionen durch die fraglichen 
’ Komplikationen nur wenig verschoben, so dass sie bei massiger Fa- 
milienanzahl schwer zu konstatieren sind. In der Tat sind auch die 
gefundenen Familienproportionen normal (vgl. Tabelle 4). 

Die Kreuzung Nr. 47 ist oben nicht erértert obgleich ihre Spaltungs- 
zahl nach derselben Richtung hin abweicht und zwar deshalb weil hier 
auch die mittlere Individuengruppe ein sehr starkes Defizit zeigt. Wie 
sich eben herausgestelit hat, ist eine derartige Abweichung bei reiner 
Gametenelimination ohne Kombination mit Zygotenelimination zu er- 
warten. Die Prozentzahlen fiir nicht gekeimte K6rner und Liicken- 
haftigkeit der Ahren sind auch in diesem Falle fiir alle Mutterpflanzen 
gleich. Es wurde gefunden: fiir dihybride Pflanzen 5, % Liicken in 
den Ahren und 1,4 % nicht gekeimte K6rner, fiir monohybride und kon- 
stant griine Pflanzen 4,8 resp. 1,4 %; es scheinen also keine Zygoten 
weggefallen zu sein. Aus den letztgenannten Zahlen folgt aber auch, 
dass wenn reine Gametenelimination, wie allen Anschein nach anzu- 
nehmen ist, vorliegt, so wiirde diese sich wegen des erwahnten Resul- 
tates fiir die Liickenhaftigkeit der Ahren nur auf mannliche Gameten 
beziehen. Die Kreuzung 47 ist also auch zum Typus E zu rechnen. 

Bei der weitgehenden Ubereinstimmung der Spaltungszahlen der 
letztgenannten Kreuzungen ist kaum zu bezweifeln, dass sie wirklich 
eine natiirliche Gruppe bilden, deren Abweichungen von normaler Spal- 
tung auf gemeinsame Ursachen zuriickzufihren ist. Es scheint mir 
auch, dass die aufgefundenen Tatsachen derart am besten erklart wer- 
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den. Die Elimination von rezessiven Zygoten und Gameten ist ja vor 
vornherem recht plausibel und es steht mit mehrmals konstatierten 
Tatsachen in guter Ubereinstimmung, dass eine Anhaufung von rezes- 
siven Anlagen eine herabgesetzte Vitalitat mit sich bringen soll, die nicht 
nur an den Zygoten sondern auch an den Gameten wahrnehmbar ist. 

In seinem Sammelreferat iiber Lethalfaktoren macht MouR (1926) 
auf die fragliche Komplikation aufmerksam und zieht als Beispiel po- 
lymere Faktoren fiir Chlorophylidefekte heran. Die hier behandelten 
Kreuzungen liefern neue Beispiele derselben Art, die Faktoren sind 
aber hier nicht polymer. 

Wir haben es also mit einer Lethalitét zu tun, die nicht auf einen 
einzelnen Faktor beruht, sondern synthetisch durch das Zusammenwir- 
ken zweier Faktoren hervorgerufen wird. 

Diese Faktoren sind zwar je fiir sich in dem Sinne lethal dass die 
Pflanzen infolge des Chlorophyllmangels als Keimlinge sterben, sie sind 
aber nur sublethal indem die Keimlinge, bis die Nahrungsreserve des 
Endosperms erschopft ist, véllig vital sind. Die gesamte Lethalitats- 
erscheinung in diesen Fallen lasst sich also in zwei Stufen zergliedern: 
eine totale Sublethalitat der einzelnen Faktoren und eine partielle syn- 
thetische Lethalitat. In den Kreuzungen 32 und 41, wo der Zwergfak- 
tor beteiligt ist, ist die Lethalitaét sogar dreifach abgestuft. 

Es ist aber auffallend, dass die synthetische Lethalitaét keine kon- 
tinuierliche und fiir alle Faktorskombinationen geltende Erscheinung 
ist. Sie ist im Gegenteil bei den meisten Kombinationen sehr wenig 
oder gar nicht bemerkbar, so in allen Kreuzungen, die in Tab. 1 mit 
E nicht bezeichnet sind, im ganzen 34 von 42. Nur acht Kombinatio- 
nen zeigen diese Lethalitét in besonders hohem Grade und sind in dieser 
Hinsicht von anderen scharf unterschieden. 

Wie die Erscheinung sich auf die Kombinationen verteilt, kann im 
Schema 1 Seite 231 leicht iiberblickt werden; dort sind die E-Kombi- 
nationen fett umrahmt. Besonders oft scheinen die Kombinationen mit 
Albina 3 die in Rede stehende Lethalitat zu zeigen, doch kommt sie auch 
in anderen vor und eine Verallgemeinerung ist noch undurchfiihrbar. 
In bezug auf die Intensitét der Lethalitat sei auf Tab. 4, Kol. 6 ver- 
wiesen; dort ist der prozentische Uberschuss resp. das Defizit der beiden 
stark abweichenden Gruppen angegeben. Es fallt auf, dass die Ab- 
weichungen etwa von derselben Grosse bei den verschiedenen Kombina- 
tionen sind. 

Es eriibrigt jetzt nur noch eine stark abnorme Kreuzung, namlich 
Nr. 59, zu besprechen. Hierbei handelt es sich offenbar um einen Fall 
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unscharfer Abgrenzung zwischen Mutanten. Die Chlorina- und Vire- 
scens-Typen sind mitunter ziemlich schwer von einander zu unter- 
scheiden, weshalb diese Kreuzung am richtigsten als 9 : 7-Typus zu be- 
handeln sein diirfte. Diesfalls erhalt man hinreichende Ubereinstim- 
mung der Zahlen, wenn sie auch nicht besonders gut ist. 

Nun sind sémtliche Kreuzungen besprochen. Es hat sich gezeigt, 
dass neben den fiir die Hauptaufgabe dieser Untersuchung wichtigsten 
Komplikationen, den Koppelungen, auch andere von wahrscheinlich 
eliminatorischer Art vorkommen. Die durch den Eliminationsprozess 
hervorgerufenen Spaltungstypen sind von den Koppelungsspaltungen 
leicht zu unterscheiden, vor allem durch die Familienproportionszahlen, 
und sogar kombinierte Falle sind leicht festzustellen. Die Berechnung 
des Koppelungsgrades muss aber in kombinierten Fallen immer nur auf 
Grund der Familienproportionen erfolgen. Die Individuenproportionen 
kénnen in solchen Fallen nicht dazu verwendet werden. Die Koppe- 
lungsanalysen sind demnach durch die Eliminationen keineswegs un- 
méglich, sondern nur vielleicht etwas umstandlicher geworden. 

Eine Koppelung wurde in drei Fallen festgestellt. Der eine Fall 
(Nr. 27, Albina 3 X Chlorina) wurde schon von NILSSON-EHLE gefun- 
den, spaiter konnte ich dasselbe fiir die Kombination 24, Albina 3 X 
Albina 4, feststellen, weshalb dann eifrig nach der dritten Kombina- 
tion, Albina 4 X Chlorina gesucht wurde. Der Theorie entsprechend 
wurde diese Koppelung auch gefunden. Fiir die Koppelungsgrade wur- 
den folgende Werte erhalten: 

Chlorina—Albina 4 3,8 
Chlorina—Albina 3 10,2 
Albina 3—Albina 4 12,5 

Die Zahlen stimmen also ziemlich gut damit iiberein, was man nach 
der MorGaAnschen Theorie zu erwarten hat, indem die Koppelungszahl 
Albina 3—Albina 4 etwa die Summe der Zahlen Chlorina—Albina 4 und 
Chlorina—Albina 3 ausmacht. Die zu einer Koppelungsgruppe gehdri- 
gen Faktoren wiirden dann im Chromosom in folgender Weise geord- 
net sein: 


Alb. 3 Chlor. Alb. 4 





Es muss aber bemerkt werden, dass die Feststellung des Koppe- 
lungsgrades trotz der relativ grossen Anzahl untersuchter Familien sehr 
unsicher ist. S. 243 ist fiir Kombination Albina 3 X Albina 4 nach- 
gewiesen worden dass die Familienproportionszahlen mit Koppelungs- 
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graden zwischen 8,;—20 % passen kénnen, und dhnliche Schwank- 
ungen sind fiir die beiden anderen Kombinationen anzunehmen. Wenn 
also der gefundenen Ubereinstimmung zwar keine absolute Beweiskraft 
beigelegt werden kann, so kann jedoch nicht geleugnet werden, dass die 
mit den Spaltungszahlen am besten passende Koppelungsgraden auch 
mit den Konsequenzen der »Linkage»-Hypothese gut iibereinstimmen. 

Es ist aber ein anderes noch ratselhaftes dabei aber auch sehr 
interessantes Verhaltnis gefunden. Fiir Albina 4 X Chlorina (Kombi- 
nation 36) ist auf Basis der Familienproportionen der Koppelungsgrad 
zu 3,3 % bestimmt worden. Die Individuenproportionszahlen geben 
aber eine ganz andere Zahl, namlich 31,1 %. Von lauter zufalligen 
Schwankungen kann hier nicht die Rede sein, weil die nach Wahr- 
scheinlichkeit berechnete untere Grenze der Koppelungszahl laut der 
Individuenproportionen und die obere Grenze laut der Familienpro- 
portionen 20 resp. 10 % betragen. Fiir die nahere Erérterung dieses 
Falles sind erweiterte experimentelle Ergebnisse nétig. 

Die planierte Koppelungsuntersuchung hat also bis jetzt folgende 
Resultate gegeben: Von den zwischen 13 Faktoren méglichen 78 Kombi- 
nationen sind 42 naher untersucht worden. Von diesen haben 3 starke 
Koppelung gezeigt, die iibrigen freie Kombination gegeben. Bei der fiir 
Gerste gefundene Chromosomenzahl (haploid 7) ist es demnach noch 
zu friih Parallellen zwischen Chromosomenzahl und Koppelungsgrup- 
pen zu ziehen, teils weil noch nicht alle Kombinationen untersucht 
sind, teils auch weil einige von den freien Kombinationen sich wohl 
mit schwachen Koppelungen vereinbaren lassen; ich hoffe aber bald 
die Untersuchung in diesen Hinsichten vervollstandigen zu kénnen. 
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UBER DAS VERHALTEN DER CHROMOSOMEN 
BEI DER HETEROTYPISCHEN TEILUNG SCHWE- 
DISCHER OENOTHERA LAMARCKIANA UND 
EINIGER IHRER MUTANTEN UND BASTARDE 


. VON ARTUR HAKANSSON 
- LUND 


(With a summary in English) 





‘ EINLEITUNG. 


|) nen den Sommern 1922—1925 habe ich Bliitenknospen 
der verschiedenen Mutanten von Oenothera Lamarckiana, die 
in ‘den Kulturen des bekannten Oenothera-Forschers, Professor N. 
HERIBERT-NILSSON zu Landskrona aufgetreten sind, zwecks zy tolo- 
gischer Untersuchung fixiert. Wie bekannt haben mehrere Oenothera- 


Mutanten eine abweichende Chromosomenzahl, und gewisse Eigen- 
heiten ihres Exterieurs und Verhaltens bei genetischen Experimenten 
lassen sich wohl am ungezwungendsten als eine Folge von der Chro- 
mosomenzahlveranderung erklaren. Bei direkt aus Lamarckiana her- 
vorgegangenen hat man folgende Formen mit abweichender Chromo- 
somenzahl sicher festgestellt: 1) tetraploide Typen (gigas-Formen) mit 
verdoppelter Chromosomenzahl, also in den somatischen Zellen ‘28 
anstatt 14 Chromosomen (sie sind auch bekannt bei Oe. biennis, steno- 
meres, pratincola, grandiflora, simplex). Sie haben viereckige Pollen- 
k6rner mit 14 Chromosomen, sind fertil und haben keine leeren Samen 
(letzteres im Gegensatz zu Lamarckiana). Die Abkommen haben kon- 
stante Chromosomenzahl; 2) triploide Typen (semigigas), die 21 Chro- 
mosomen haben. Sie sind stark steril, haben teils drei- teils vier- 
eckige Pollenkérner, und wie VAN OVEREEM (1921) gezeigt hat, fungie- 
ren von den Pollenkérnern nur solche mit 7 oder 14 Chromosomen, 
wiihrend von den Eizellen alle mit Chromosomenzahlen von 7 bis 14 
tauglich sind. Die Abkommen haben stark variierende Chromosomen- 
zahlen; 3) trisome Typen (lata ist die bekannteste) mit 15 Chromo- 
somen in den somatischen Zellen. Ihr Pollen ist gew6hnlich schlecht, 
da ausser der normalen Lamarckiana-Sterilitaét alle Pollenkérner mit 
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8 Chromosomen absterben. Einige trisome spalten immer Lamarck 
iana ab, sogen. dimorphe Mutanten, andere sind konstant, da die 14- 
chromosomigen Abkommen nur als leere Samen vorhanden sind, 
sogen. sesquiplex-Formen (DE VRIES 1925a). Weniger sicher ist dic 
Angabe dass Mutanten mit 16 Chromosomen aus Formen mit 14 oder 
15 Chromosomen hervorgegangen sind, was LUTZ (1917) angibt in drei 
Fallen gefunden zu haben. Teils hat kein anderer Forscher eine solche 
Beobachtung gemacht, teils und vor allem ist die Chromosomenzahi 
von LuTz nur in somatischen Zellen festgestellt worden, wo sie etwas 
variieren kann. 16 gleichwie viele andere Zahlen findet man dagegen 
in Abkommen von Oe. semigigas, in F, bei Kreuzungen zwischen di- 
und tetraploiden Formen, schon in F, in Kreuzungen mit semigigas. 

Die Mutanten von HERIBERT-NILSSON sind bisher kaum_ unter- 
sucht worden. GATES und THOMAS sowie GATES (siehe GATES 1915) 
haben jedoch aus von HERIBERT-NILSSON erhaltenen Samen gigantea- 
Pflanzen, die 28 Chromosomen zeigten, und lata mit 15 aufgezogen, 
ausserdem haben sie neue Formen, nimlich semilata und incurvata 
erhalten, die 15 Chromosomen aufwiesen. Uber meine Untersuchungen 
habe ich frither eine Mitteilung ver6éffentlicht (HAKANSSON 1924) worin 
gezeigt wurde, dass auch in ihrem Aussern abweichende gigantea- 
Pflanzen 28 Chromosomen haben; eine Ausnahme hat eine Form ge- 
bildet, die merkwiirdigerweise diploid war. Die letztere ist hier Gegen- 
stand einer naheren Untersuchung geworden. 

Bei den Oenotheren gibt es auch ein ganz anderes zytologisches 
Problem von Interesse, nimlich den Verlauf der Reduktionsteilung. 
Wie bekannt herrschen sehr eigentiimliche Koppelungsverhiltnisse. 
RENNER nimmt an dass die Faktoren bei den verschiedenen Arten mit 
einander zu haploiden Komplexen fest verbunden sind. So besteht 
Lamarckiana aus gaudens und velans, die homozygotisch nicht reali- 
siert werden kénnen, weil sie zygotisch letal sind. Lamarckiana ist 
demnach ein standiger, nicht spaltender Bastard. Andere Arten sind 
heterogam, indem nur der eine der beiden Komplexe im Pollen 
fungiert, der andere in der Samenanlage. Die beiden Lamarckiana- 
Komplexe treten phanotypisch als die Zwillingsbastarde leta und velu- 
tina hervor wenn man Oe. biennis mit Oe. Lamarckiana polliniert. 
Bei Artkreuzungen innerhalb Oenothera, wo ja verschiedene Komplexe 
zusammengefiihrt werden, ist es RENNER gelungen, verschiedene Fak- 
toren zum Ubergehen von dem einen auf den anderen Komplex zu ver- 
anlassen, und es scheint die Verwandtschaft zwischen den Komplexen 
zu sein, die die Anzahl der Faktoren, die ausgetauscht werden, be- 
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stimmt, wahrend in den spontanen Arten trotz vielfacher Heterozygotie 
keine Aufspaltung stattfindet (1925, S. 165). RENNER hat schon in 
seiner Abhandlung von 1917 den Gedanken aufgeworfen, dass es sich 
hier um eine Koppelung zwischen verschiedenen Chromosomen handelt 
die bei der Reduktionsteilung zusammengehen. In seiner letzten Pu- 
blikation (1925) hebt er dies noch starker hervor und der Ubergang 
von Faktoren von einem Komplex auf einen anderen soll auf dem 
Austausch von Chromosomen zwischen zwei Chromosomengruppen 
beruhen. LotTsy hat, indem er die Oenotheren als Kernchimaren 
bezeichnet, einen Ausdruck fiir diese ihre Tendenz, nur zwei Arten 
von Gameten zu bilden, gegeben. COBB und BARTLETT haben auch 
in bezug auf Oe. pratincola hervorgehoben, dass »the characteristic 
portion of each kind of gamets consists of a group of chromosomes 
that remain in association at meiosis» (1921; zitiert nach LEHMANN 
1922, S. 233). Die genannten Verfasser deuten aber auch die Méglich- 
keit an, »that the characteristic portion may consist of one chromo- 
some only». 

Dass das, was RENNER Komplex genannt hat in einem einzigen 
Chromosomenpaar lokalisiert werden soll, ist in der Tat die Ansicht der 
meisten Verfasser. DE VRIES und BOEDIJN (siehe DE VRIES 1925 a) 
lokalisieren die leta- und velutina-Faktoren in einem Chromosomenpaar, 
das sie das zentrale nennen. SHULL hat durch Kreuzen hervorgegange- 
ner Mutanten mit ZLamarckiana zu konstatieren geglaubt, dass die 
meisten Faktoren bei Lamarckiana in einem einzigen Chromosom 
liegen, das er Chromosom I nennt, zu dem auch 2 zygotische und 2 
gametische Letalfaktoren gehéren, und dass die Entstehung von Mu- 
tanten auf crossing-over beruht. Er hat zwei weitere Koppelungs- 
gruppen, die eine mit einem, die andere mit zwei Faktoren gefunden 
(1925). In einem einzigen Chromosomenpaar werden schliesslich die 
beiden Faktoren mit stark pleiotroper Wirkung lokalisiert, die nach 
HERIBERT-NILSSON (1920 b) den Unterschied zwischen leta und velu- 
dina verursachen. Auch GATES glaubt >that the difference between 
gaudens and velans resides in a single pair of Lamarckiana chromo- 
somes» (1923 a, S. 560). 

Die oft studierte Reduktionsteilung der Oenotheren zeigt einige 
Eigentiimlichkeiten, die, wie CLELAND neulich in Kiirze dargetan hat 
(1923), die Méglichkeit einer Chromosomenbindung wahrscheinlich 
machen. Die Chromosomenpaarung erfolgt nach den meisten Oeno- 
thera-Zytologen nach dem Metasyndese-Schema, und die Chromo- 
somen sind wihrend der ganzen Zeit end-to-end vereinigt und bilden 
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Ketten. Wie GATES betont hat (1924), spricht dies stark dagegen 
dass crossing-over in der von SHULL angenommenen Ausdehnung er- 
folgt. GREGOIRE hat jedoch vermutet, dass wie bei den meisten Pflanzen 
parasyndetische Paarung stattfindet, dass sich aber spiater die gepaarten 
Chromosomen von einander loslésen und sekundar end-to-end vereinigt 
werden. So beschreibt auch BOEDIJN neulich (1924, 1925) den Verlaut 
der Reduktionsteilung bei Oe. Lamarckiana und anderen Formen; er 
behauptet mit Bestimmtheit, dass sie vollstandig normal ist und dass 
nur zuweilen sekundar eine Verkettung von Chromosomen stattfindet. 
Es gibt demnach verschiedene Angaben hinsichtlich der Chromoso- 
menpaarung, speziell in bezug auf Lamarckiana. 

Eine andere Eigentiimlichkeit bei den Oenotheren bezieht sich auf 
die Anordnung der Chromosomen wihrend der Diakinese. Schon 
Davis (1909—1911) fand, dass wahrend Oe. grandiflora 7 ringahnliche 
Doppelchromosomen hatte, zeigte dagegen Oe. biennis alle 14 Chro- 
mosomen in einer Reihe nach einander zu einem Ring oder einer Kette 
angeordnet. Eine derartige Verkettung ist von mehreren Forschern 
beobachtet worden, aber erst CLELAND hat hervorgehoben, dass die 
verschiedenen Oenotheren sich durch eine konstante Anordnung der 
Chromosomen wahrend der Postsynapsis auszeichnen: Oe. franciscana 
(1922) hatte immer 5 Chromosomenpaare und einen Ring von 4 Chro- 
mosomen, die aus Kreuzung zwischen franciscana und biennis hervor- 
gegangene fran. sulfurea (1924a) hatte ein Paar und einen grossen 
Ring von 12 Chromosomen. In zwei vorliufigen Mitteilungen hat er 
die Chromosomenanordnung erwahnt, die er bei 8 anderen Formen 
gefunden hat (1923, 1925). EMERSON (1924) hat in bezug auf Oe. 
biennis die Angabe CLELANDs bestitigt, OEHLKERS (1926) fand bei 
einigen verschiedenen Formen ungleiche Chromosomenanordnung, 
bezweifelt aber, dass sie — wie CLELAND angibt — vdllig konstant ist; 
BOEDIJN (1925) verneint vollstandig das Vorkommen der bestimmten 
Chromosomenanordnung. 

Vieles deutet darauf hin, dass bei den Oenothera-Formen, wo die 
Chromosomen wahrend der Diakinese und nach der Auflésung der 
Kernmembran in Form von Ketten oder Ringen zusammenhingen, die 
Faktoren dazu tendieren gemeinsam vererbt zu werden, wahrend freie 
Chromosomenpaare mit freier Mendelspaltung verkniipft sind. Der 
wahrscheinliche zytologische Mechanismus fiir diese Chromosomen- 
koppelung ist von CLELAND entdeckt worden (1923). Der grosse Chro- 
mosomenring bei franciscana sulfurea u. a. bleibt wihrend der Meta- 
phase bestehen. Er bekommt ein zickzackahnliches Aussehen, da die 
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zu demselben gehérigen Chromosomen regelmassig so orientiert wer- 
den, dass zwei neben einander liegende Chromosomen immer zu ver- 
schiedenen Polen gefiihrt werden. Nach CLELAND muss man es fiir 
wahrscheinlich halten, dass homologe Chromosomen im Ringe neben 
einander liegen und ausserdem immer einen konstanten und bestimm- 
ten Platz haben; also bei Oe. muricata, wenn A und a usw. homologe 
Chromosomen bezeichnen, die Lage im Ring sei AaBbCcDdEeFfGg 
(hier gehéren alle Chromosomen zum Ring) eher als eine unregel- 
missige Orientierung z. B. AabBcCDd usw. Es gehen demnach immer 
bei jeder Reduktionsteilung ABCDEFG zum einen, abcdefg zum anderen 
Pol. Nur zwei Arten von Gameten werden gebildet, ganz als ob nur 
ein Chromosomenpaar vorhanden wiire. EMERSON (1924) gelang es 
indessen nicht bei Oe. biennis die von CLELAND dort beschriebene 
zickzackaéhnliche Orientierung zu konstatieren; nach ihm gehen im 
Gegenteil neben einander liegende Chromosomen zum gleichen Pol. 
OEULKERS (1926) fand schliesslich, dass bei den von ihm untersuchten 
Formen die Verteilung der Chromosomen bald nach der von CLELAND, 
bald nach der von EMERSON angegebenen Art verlauft. 

Ich habe durch das Studium der Reduktionsteilung bei Oe. 
Lamarckiana und deren Mutanten zu erfahren beabsichtigt, ob Meta- 
syndese stattfindet, ob es eine bestimmte Anordnung der Chromosomen 
gibt und diesfalls welche, sowie ob die zickzackahnliche Orientierung 
vorkommt, was alles eine Chromosomenkoppelung sehr wahrscheinlich 
machen wiirde. Bisher ist es mir nicht gelungen geniigend gut fixiertes 
Material zu einem genaueren Studium der heterotypen Metaphase in 
der Embryosackmutterzelle zu erhalten; Jetztere ist noch nicht unter- 
sucht worden. Als Fixiermittel ist meistens BOUIN, modifiziert nach 
ALLEN durch Zusatz von fester Chromsdure und Harnstoff, verwendet 
worden. Dieses Mittel war das beste und ist von CLELAND beniitzt 
worden. GILSON, von RENNER und OEHLKERS verwendet, gab nicht so 
gleichmissige Resultate, ZENKER war noch schlechter. Wahrend der 
ersten Jahre verwendete ich nur die letzteren Fixiermittel, weshalb ich 
die Metaphase bei einigen Mutanten nicht habe naher studieren k6nnen. 
Die Chromosomen sind nach der BOUIN-Fixierung grésser als nach der 
GILSON-Fixierung. Die Farbung der Schnitte geschah stets mit 
HEIDENHAIN’S Eisenhimatoxylin. Andere gepriifte Methoden (GIEMSA 
mit Beizung mit Natriummolybdat, Gentianaviolett nach Beizung mit 
Jodjodkalium) erwiesen sich als fiir dieses Material unverwendbar. Die 
Schnittdicke war im allgemeinen 10 oder, seltener, 7,5 «. Die Figuren 
sind mit ABBE’s Zeichenapparat am Arbeitstisch mit Leitz Imm. */;2 








260 ARTUR HAKANSSON 





und Komp. Ok. 12 gezeichnet worden. Bei der Reproduktion wurden 
sie auf */; verkleinert (Vergrésserung also 2000; wurde eine andere 
Vergrésserung beniitzt, so ist dies in der Figurenerklarung angegeben. 
und ebenso wenn ein anderes Fixiermittel als BOUIN beniitzt wurde). 

Ausfithrlichere Verzeichnisse tiber Oenothera-Literatur finden sici: 
in VAN OVEREEM (1922) und LEHMANN (1922). Die letztere Arbeit ist 
von grossem Wert wenn man sich einigermassen rasch iiber die Oeno- 
thera-Frage orientieren will. Schliesslich bereitet es mir eine Freude 
Professor N. HERIBERT-NILSSON fiir stets gezeigtes Wohlwollen und 
Interesse zu danken. 


OENOTHERA LAMARCKIANA. 


Oe. Lamarckiana ist von mehreren der alteren Oenothera-Zyto- 
logen untersucht worden, nimlich GATES, GEERTS und Davis, ferner 
von SINOTO (1922), dessen Abhandlung mir nur durch Autorreferate 
bekannt ist, der aber gleichwie BOEDIJN (1924, 1925) zu von anderen 
Forschern abweichenden Resultaten gekommen ist, und _ schliesslich 
CLELAND, der seine Beobachtungen tiber die Anordnung der Chromo- 
somen in einer seiner vorlaufigen Mitteilungen erwahnt hat (1925). 
Ich habe die Reduktionsteilung in PMZ-n* von rot- und weissnervigen 
Individuen der vorher nicht untersuchten schwedischen Form unter- 
sucht. Diese stimmt wenigstens hinsichtlich der weissnervigen Pflan- 
zen mit der Form von DE VRIES iiberein (néiheres hieriiber siehe 
LEHMANN 1922, S. 41 ff.). 

Den Beginn der heterotypischen Prophase habe ich wenig studiert. 
Er stimmt offenbar mit dem bei Oe. franciscana und fran. sulfurea 
iiberein (CLELAND 1922, 1924). Das Kernnetz wird zu einem Synapsis- 
knauel zusammengezogen und wiahrend und nach dieser Kontraktion 
verandern sich die zuerst diinnen Faden des Spirems mit zahlreichen 
Querverbindungen zwischen den Faden zu einem groben Pachynema- 
faden, der stark gewunden und im Zentrum zusammengewickelt ist, 
Fig. 1 d; Querverbindungen sind jetzt nicht mehr vorhanden. CLELAND 
konstatierte bei den genannten beiden Formen, dass die Spiremfaden, 
die beim Nukleolus liegen dicker sind. Er zieht daraus den Schluss, 
dass Chromatin vom Nukleolus zum Kernnetz fliesst. Diese Ansicht 
kann ich nicht ohne weiteres teilen. Die gleiche Beobachtung kann 
man auch bei Godetia machen (siehe HAKANSSON 1925), es beruht 


1 PMZ bedeutet Pollenmutterzelle, EMZ Embryosackmutterzelle. 
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aber die erheblichere Dicke der Fiiden vielleicht darauf, dass sie durch 
die Einwirkung des Fixiermittels zusammengeschmolzen sind, da sie 
hier sehr dicht neben einander liegen. 

Zuweilen ist in dem groben Pachynemafaden eine Andeutung zu 
Liingsspaltung wahrzunehmen (Fig. 1d und f), und mitunter erhalt 
man ausserdem den Eindruck von Chromomerenstruktur. Beide diese 
Erscheinungen waren bei Godetia immer und in grésserer Deutlichkeit 





Fig. 1. a—b: Lam. flavescens. a: Second contraction des Spiremfadens. — b: Bil- 
dung der Chromosomen. — c: Lam. planifolia. Pachynemafaden. — d—n: Lamarck- 
iana. d: Der Pachynemafaden. — e: Second contraction. — f—h: Der Pachynema- 


faden wird allmahlich in einen Chromosomenring und ein -paar umgewandelt. — 

i: Diakinese. Ein Ring von 12 Chromosomen und ein Paar noch an diesem auf- 

gehangt. — j: Abweichende second contraction. — k: Die Chromosomen nach Auf- 

lésung der Kernmembran (x 3,000). — J: Der Chromosomenring ordnet sich zick- 

zackahnlich in der Kernspindel (GILSON, x 3,000). — m: Heterotypische Metaphase. 
— _n: Heterotypische Telophase. Karyomeritbildung. 


zu finden. In dem in Fig. 1c abgebildeten planifolia-Kern sind sie 
ungewohnlich deutlich sichtbar und was fiir die Deutung des Chro- 
mosomenbildungsprozesses von Wert ist, man gewahrt sie auch in den 
beiden Schenkeln der abgetrennt frei liegenden Chromosomenschleife. 
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Es ist demnach ganz offenbar, dass wir hier die gleiche Langsspaltung 
vor uns haben die man zuweilen in den Diakinesechromosomen 
antrifft (Fig. 1 g und h, sowie Fig. 2 n, Seite 268), also die homotypische 
Langsspaltung. Der Pachynemafaden ist hier bei Oenothera offenbar 
univalent, wahrend er bei Godetia nach allem zu urteilen bivalent war. 
Wahrend der Faden bei Godelia nun in die haploide Anzahl Segmente 
aufgeteilt wurde, deren Liangshalften stark von einander wichen, 
verbleibt er hier ungeteilt und wird nur mehr oder weniger stark 
zusammengezogen (»second contraction», Fig. 1 e). Wenn die Zusam- 
menziehung nicht so ausgepragt ist, kann man sehen dass in dem 
Pachynemafaden sich eine Anzahl von Einschnirungen bilden, wahrend 
er in der Mitte zwischen den Einschniirungen dicker wird. Hierdurch 
wird er in einen Ring von in einer Reihe nach einander liegender 
Chromosomen verwandelt (Fig. 1f—h). Oft wird ein Chromosom 
gerade an der Umbiegungsstelle einer Fadenschleife gebildet (Fig. 1 g), 
in anderen Fallen werden Chromosomen an den beiden Schenkeln der 
Schleife gebildet, und wenn diese einander beriihren (Fig. 1 j), sieht 
es aus, als ob ein Chromosomenpaar durch Spaltung des Fadens ent- 
standen sei, was auf Parasyndese hindeuten wirde. Fig. la zeigt 
einen Kern von flavescens, bei dem die »second contraction» in der 
Regel sehr stark ist; in 1b sind die Chromosomen gebildet. Es sei 
erwahnt, dass wenn die beiden Schenkel der Schleife so nahe neben 
einander liegen, und sie diesfalls homologe Chromosomen reprisentie- 
ren, eine MOglichkeit fiir crossing-over zwischen ihnen vorhanden sein 
kann, trotzdem dass eine metasyndetische Chromosomenpaarung 
stattgefunden hat. Bei Drosophila hat man gefunden, dass crossing- 
over in jenem Stadium stattfindet, wo jeder der konjugierenden homo- 
logen Chromosomen fiir das homotypische Teilungstempo langsge- 
spalten hat sein miissen (MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 1925 a), 
und dies ist in diesem Stadium mitunter bei Oenothera der Fall. Damit 
soll aber keineswegs gesagt werden, dass sie jetzt bei Oenothera erfolgt; 
crossing-over scheint ja hier tibrigens eine seltenere Erscheinung zu 
sein, was vielleicht auf der Metasyndesepaarung beruht. Man hat sie 
also bei Formen mit kraftig ausgepragtem »second contraction» 6fter 
zu erwarten, beispielsweise bei flavescens. Auch ist die Méglichkeit 
vorhanden, dass beim Einschniiren des Pachynemafadens ein Chromo- 
somenstiick von einem Chromosom zu einem anderen gelangt. 

Wenn der Pachynemafaden bei Beginn der »Diakinese» wiederum 
ausgewickelt wird, kann man in gut fixiertem Material in solchen 
Kernen, die vom Mikrotommesser nicht zerschnitten worden sind, fast 
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immer einen grossen aus 12 Chromosomen gebildeten Ring und ein ring- 
formiges Chromosomenpaar sehen, das bald am Ring aufgehangt ist 
(Fig. 17), bald frei liegt. Zuweilen wurde es schon friih als eine 
Schleife vom Pachynemafaden abgetrennt (siehe Fig. 1c). Die Chro- 
mosomen im Paare waren merkwiirdigerweise nicht ganz _ gleich, 
wihrend der eine halbmondahnlich war, war sein Partner breiter und 
an seiner konvexen Seite mit einem Vorsprung versehen (Fig. 1 i, sowie 
Taf. III, Fig. 4). Wahrend der Diakinese erfahren die Chromosomen 
eine fortschreitende Verkiirzung (Fig. 22 und m). Der grosse Ring 
ist mehr oder weniger stark gefaltet, was offenbar auf dem unzu- 
reichenden Platz beruht. Nach dem Auflésen der Kernmembran blieb 
immer dieses Chromosomenarrangemang, doch war hierbei das Doppel- 
chromosom stets vom grossen Ringe frei (Fig. 1 k und Taf. III, Fig. 1). 
Die gefundene Anordnung der Chromosomen stimmt mit der von 
CLELAND angegebenen iiberein. GATES, GEERTS und DAVIS erwahnen 
nur, dass die meisten Chromosomen in Ketten zusammenhangen. 
Davis sagt, dass »occasionally» Paare gebildet werden (1911, S. 948); 
nach BOEDIJN kommt bei Oenothera eine so regelmassige Anordnung, 
wie sie CLELAND schildert, nie vor. Es ist wohl nicht so, dass sich 
verschiedenes Material ungleich verhalt; BOEDIJN’s Fig. 12 und 14c 
(1925) zeigen ein von den anderen, wahrscheinlich zusammenhangen- 
den Chromosomen getrenntes Chromosomenpaar. 

In Ubereinstimmung mit der Mehrzahl anderer Forscher ist also 
metasyndetische Paarung gefunden. Sieben Doppelchromosomen, die 
spiter in Ketten vereinigt werden, habe ich nie gesehen, wahrend sie 
nach BOEDIJN zu Beginn der Diakinese stets vorhanden sein sollten. 
Zuweilen schienen mehrere Paare vorhanden zu sein (Fig. 1 j); dies 
war aber beim abermaligen Auswickeln der zusammengezogenen Chro- 
mosomenkette und wenn die friiher zusammengelegten Schenkeln aus- 
einander wichen der Fall, oder auch wenn durch Umbiegungen im 
Ringe zwei Chromosomen so neben einander lagen, dass sie wie ein 
Paar aussahen (Fig. 1 i). 

Wihrend dem ersten Teil der Diakinese zeigten die Chromosomen 
verschiedene Grésse. Dies diirfte jedoch darauf beruhen, dass sie sich 
mit verschiedener Geschwindigkeit kontrahieren; einen konstanten 
Unterschied konnte ich nicht feststellen. Wahrend der Metaphase sind 
die Chromosomen in der Regel gleich gross. BOEDIJN, der nach- 
gewiesen hat, dass die Versuche von VAN OVEREEM, in somatischen 
Zellen individuelle Verschiedenheiten zwischen den Oenothera-Chromo- 
somen zu konstatieren, misslungen seien, ist doch der Ansicht wihrend 
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der Diakinese bei Lamarckiana einen Gréssenunterschied festgestel!: 
zu haben. Wéahrend er aber in seiner Abhandlung von 1924, S. 27.; 
sagt, »man sieht immer ein sehr grosses und zwei ihn an Grosse nahe- 
kommende Chromosomen. Die vier iibrigen sind bedeutend kleiner», 
so sagt er 1925 (S. 195) ohne weiters »man kann etwa 4 grosse und 
3 kleinere Chromosomen unterscheiden». Offenbar hat demnach 
auch BOEDIJN keinen Unterschied mit Sicherheit konstatiert. Das Hin- 
weisen auf einzelne Figuren hilft nicht, da ja alle Chromosomen in 
einem Kern nicht parallel zur Schnittrichtung liegen, sondern einige 
schrage; und ausserdem kontrahieren sie sich standig. Es kann viel- 
leicht ein kleinerer Unterschied in der Gr6sse vorhanden sein, aber 
niemand hat ihn bisher sicher nachgewiesen. 

Die heterotypische Kernspindel ist, wie friiher konstatiert wurde, 
bei ihrer Anlegung multipolar; Reste des Nukleolus sind zuweilen noch 
nach der Auflésung der Kernmembran vorhanden. Die Chromosomen, 
die friiher oft ungleich und an den Randern verschwommen waren, 
sind jetzt deutlich halbmondférmig und eine Spur von Langsspaltung 
kann nicht mehr bemerkt werden. In diesen Hinsichten herrscht mit 
Godetia Ubereinstimmung. Die Chromosomen im grossen Ring wer- 
den wahrend der Metaphase auf die Weise geordnet, wie CLELAND fiir 
mehrere Oenotheren beschrieben hat. Die Spindelfaden befestigen sich 
an den konvexen Seiten der Chromosomen, die bei Beginn der Ana- 
phase in eine kleine Spitze ausgezogen sind — als ob hier lokal ein 
starker Zug ausgeiibt wiirde — [Taf. III, Fig. 6 (siehe Fig. 5 k, S. 282)], 
und neben einander liegende Chromosomen werden zu verschiedenen 
Polen orientiert, wodurch der Ring das von CLELAND beschriebene 
zickzackaéhnliche Aussehen erhalt. Jedoch ziemlich selten kann man 
diese Orientierung langs des ganzen Chromosomenringes sehen, sie kann 
aber in gut fixierten Zellen, auch wenn der Ring gefaltet ist, konsta- 
tiert werden (Fig. 11, siehe die Anordnung in Taf. III, Fig. 5—6). 
Gewohnlich ist sie nur lings eines Teiles des Ringes sichtbar. Dies 
diirfte indessen auf eine nicht vodllig gute Fixierung beruhen. War 
die Fixierung schlecht, so lagen die Chromosomen im Zentrum der 
Kernspindel versammelt, sodass die zickzackahnliche Orientierung gar 
nicht sichbar war, sondern benachbarte Chromosomen schienen gegen 
den gleichen Pol orientiert zu sein, ja, auch die Ringbildung trat nicht 
hervor, sondern die Metaphase Ahnelte der bei anderen Pflanzen. 
Mitunter, wenn sie nicht am ganzen Ringe zu sehen war, beruhte 
dies deutlich darauf, dass noch nicht alle Chromosomen ihre definitive 
Orientierung erhalten haben. Nicht selten kamen indessen wirkliche 
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Unregelmissigkeiten vor, durch solche diirften die Pollenkérner oft 
ungeeignete Chromosomenkombinationen oder -zahlen bekommen und 
absterben; wie wir wissen ist ungefahr 50 % des Pollens von 
Lamarckiana steril. Wie spater entwickelt werden wird, haben wir 
Grund zur Annahme, dass zuweilen ein Austausch zwischen den 
beiden Chromosomengruppen stattfindet. Anaphasen habe ich aber 
noch nicht in gentigender Anzahl studiert um das Gleiche zytologisch 
zu konstatieren. 

Ich habe doch gleichwie CLELAND die Auffassung erhalten, dass 
die Chromosomen wahrend der heterotypischen Metaphase normal 
sehr regelmassig orientiert sind. Es ist immer ein Doppelchromosom 
vorhanden das sich wie andere verhilt, ausserdem ein grosser Ring 
von 12 Chromosomen, in dem die Chromosomen aber normal sehr 
regelmissig geordnet sind, so dass benachbarte Chromosomen stets 
gegen verschiedene Pole orientiert und zu diesen gezogen werden. Die 
anderen Forscher heben dagegen hervor, dass die Chromosomen an 
der Kernspindel »loosely scattered» sind, BOEDIJN sagt, dass die von 
CLELAND beschriebenen Chromosomengruppen in seinem Material nicht 
vorgekommen sind, »vielmehr liegen alle Chromosomen getrennt von- 
einander» (1925, S. 195). SinoTo findet statt dessen in 50 % der 
PMZ-n normale Metaphasen, ahnlich denen bei anderen Pflanzen, mit 
gepaarten homologen Chromosomen und eine regelmiassige Kernplatte 
hildend, in 50 % Unregelmiassigkeiten, von denen er glaubt, dass sie 
die Ursache der sterilen Pollenkérner sind. Auch GEERTS sagt, dass 
die Chromosomen oft paarweise in der Aquatorialplatte liegen. Aber 
wenigstens in dem hier untersuchten Material war immer ein einziges 
Paar und ein Ring von 12 vorhanden, der bis zur Anaphase unge- 
brochen verbleibt. 

Wiahrend der Anaphase gehen 7 Chromosomen zu jedem Pol, oft 
gehen sie ein wenig ungleichzeitig auseinander. Zuweilen gingen 8 
zum einen und 6 zum anderen Pol. BOEDIJN hat das Vorkommen der 
sterilen Pollenkérner bei Oe. Lamarckiana auf folgende Weise zu 
erklaren versucht (1925, S. 183). Es gibt, so wird angenommen, 6 
Paar gleiche Chromosomen plus ein leta- plus ein velutina-Chro- 
mosom. Wahrend der Anaphase wandern stets 6 Chromosomen aus- 
einander, die leta- und velutina-Chromosomen kommen indessen ent- 
weder in verschiedene Zelien und bilden dann leta- und velutina- 
Pollenkérner, oder sie gelangen in die gleiche Zelle und die dann ent- 
standenen Pollenkérnern sollen zugrunde gehen; hierdurch soll die 
50 % -ige Sterilitaét erklirt werden. Dies wiirde jedoch voraussetzen, dass 
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die Chromosomenverteilung in 50 % der PMZ-n nach 6 + 8 erfolgen 
soll. Dies hat aber niemand festgestellt, vielmehr erfolgt dies be: 
Lamarckiana sehr selten. Die Erklarung BOEDIJN’s kann demnaclh 
unmoglich richtig sein. Ein crossing-over kann beim Auseinander- 
gehen der Chromosomen nicht erfolgen, da die Homologen immer weit 
von einander entfernt liegen. JANSSENS wie auch CHODAT (1925) sind 
fiir einen Substanzaustausch wihrend der Meta- und dem Beginn der 
Anaphase eingetreten. 

Die Telophasenkerne waren anfinglich oft stark gelappt, was 
darauf beruhte, dass um jedes Chromosom gleichzeitig mit seiner 
Liangsteilung eine eigene Kernmembran gebildet wurde. Doch schmel- 
zen die gebildeten Kleinkerne sofort zusammen und lagen stets in 
Kontakt, so dass sie voneinander nie deutlich abgegrenzt waren 
(Fig. 1n). Diese Erscheinung war bisher fiir die Oenotheren nicht 
beschrieben und tibrigens fiir das ganze Pflanzenreich kaum mehr als 
in einem Falle, dem von CHODAT (1925) bei Allium beobachteten be- 
kannt. Ich habe dies auch wihrend der heterotypischen Telophase 
bei Pisum gesehen, und es kommt vielleicht bei Pflanzen mit wenigen, 
recht grossen Chromosomen allgemein vor. In mehreren Tiergruppen 
ist ein derartiges Verhiltnis in den Telophasenkernen im befruchteten 
Ei haiufig, und die verschiedenen Kleinkerne, die sogen. Karyomeriten, 
verschmelzen dort oft gar nicht oder nur unvollstaéndig mit einander 
(WILSON 1925, S. 133, 894). Eine von mir zweimal beobachtete Eigen- 
tiimlichkeit ist die, dass in der heterotypischen Kernspindel wahrend 
der Telophase eine bald verschwindende Zellplatte entsteht. Auch das 
habe ich mitunter bei Pisum beobachtet. Fig. 2a zeigt eine tripolare 
Mitosis in einer Tapetenzelle. 


DIE 14-CHROMOSOMIGEN MUTANTEN. 
PLANIFOLIA. 


Haploid 7, diploid 14 Chromosomen wurden sowohl in PMZ-n 
wie EMZ-n gesehen. Wahrend der Diakinese gab es in den PMZ-n 
wie bei Lamarckiana ein Chromosomenpaar und einen, hier stark 
gefalteten, Ring von 12 Chromosomen. Der Ring bestand noch 
wahrend der Metaphase, die zickzackahnliche Anordnung in demselben 
trat aber auf Grund der schlechten Fixierung nur selten hervor, kommt 
aber vermutlich allgemein vor. 

Planifolia ist noch nicht beschrieben, weicht aber nur unbedeutend 
vom Lamarckiana-Typus ab. 
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FLAVESCENS. 


Die Chromosomenzahl betrug in den PMZ-n und EMZ-n haploid 7, 
diploid 14. Die »second contraction» ist, wie schon erwahnt, stark. In 
den PMZ-n wurde wiahrend der Diakinese und nach dem Auflésen der 
Kernmembran ein grosser Ring von 12 Chromosomen und ein freies 
Paar (Fig. 2c) angetroffen. Einige Unregelmassigkeiten waren hiufig, 
besonders wihrend der Metaphase. Fig. 2 b zeigt einen Kern, in dem 
alle Chromosomen zum Ring gehéren zu scheinen, es war noch kein 
freies Paar abgeschieden. Wahrend der Metaphase war eine Zickzack- 
anordnung der Chromosomen deutlich, in der Anordnung derselben 
waren aber zahlreiche Unregelmassigkeiten zu finden (Fig. 2 d—e). 
In der untersuchten Pflanze diirften Unregelmassigkeiten in der Ver- 
teilung der Chromosomen nicht selten sein. 

Auch die Reduktionsteilung in der EMZ wurde untersucht, die 
Fixierung war indessen nicht gtinstig. Trotzdem die Chromosomen 
gleichwie oft in den PMZ-n unregelmissig geordnet waren, konnte man 
doch auch hier wahrend der heterotypischen Metaphase eine Zickzack- 
orientierung wahrnehmen (Fig. 2 /). 

Flavescens ist nur eine gelbfleckige Form von Lamarckiana. Sie 
ist dadurch bemerkenswert, dass sie bald konstant gelbe Abkommen 


gibt, bald griine Pflanzen nach dem Zahlenverhaltnis gelb : griin = 
3:1 abspaltet, was darauf beruht, dass sie heterozygotisch und wahr- 
scheinlich bald isogam, bald heterogam ist (HERIBERT-NILSSON 1920 a). 
Leider weiss ich nicht ob ich eine konstante oder eine spaltende 
Pflanze untersucht habe, wenn mdglich werde ich jedoch meine Unter- 
suchungen tiber diese Mutante fortsetzen. 


RUBRISEPALA. 


Die Diakinese hatte bei dieser Mutante ein anderes Aussehen. 
»Second contraction» ist deutlich ausgepragt, wahrend der Diakinese 
waren vier freie Chromosomenpaare von ringf6rmigem Aussehen, sowie 
ein kleiner Ring von 6 Chromosomen vorhanden (Fig. 2 j).. Es machte 
den Eindruck als ob die freien Paare eine bestimmte Lage im Pachy- 
nemafaden gehabt haben miissten. Zuerst wird ein ringf6rmiges Paar 
abgeschieden (Fig. 2g), die anderen sind noch am Ring befestigt, und 
wie es scheint auf eine bestimmte Weise. Ein Ringpaar ist an einem 
anderen aufgehingt, das seinerseits am Ring hangt (Fig. 2h und 2), 
offenbar liegen diese beide stets nebeneinander im Faden. Das vierte 
Paar ist an einer anderen Stelle, doch nahe daneben befestigt, und 











268 ARTUR HAKANSSON 





schliesslich werden die Paare vom Ring und voneinander frei (Fig. 2 j). 
Ahnliche Beobachtungen iiber eine bestimmte Lage von spater freien 
Chromosomenpaaren im Verhaltnis zum Chromosomenring sind von 
CLELAND (1922) bei franciscana gemacht worden. Leider waren spiite 
Diakinese und spite Metaphasenstadien so schlecht fixiert, dass irgend- 
welche zytologische Beobachtungen tiber das Verhalten der Chromo- 
somen nicht gemacht werden konnten. Waihrend der homotypischen 
Metaphase traten die Chromosomen oft langsgeteilt auf. So sehen wir 





Fig. 2. a: Oe. Lamarckiana. Tapetenzelle (x 1050). — b—f: Lam. flavescens. b—c: 
Chromosomenanordnung nach Auflésung der Kernmembran. d—e: Heterotypische 
Metaphase (abweichend). — /: Heterotypische Kernspindel in der Embryosackmut- 
terzelle. — g—j: Lam. rubrisepala. Pachynema bis Diakinese, vier Chromosomen- 
paare und ein Ring von sechs Chromosomen werden gebildet (ZENKER). — k: Ho- 
motypische Anaphase, sechs Chromosomen und zwei Chromosomenhalften (ZENKER). 
l—n: Wahrscheinlich Oe. Lamarckiana (ZENKER). 1: friihe, m: spite Diakinese, n-: 
das Chromosomenpaar. 


in Fig. 2k 6 Chromosomen und 2 Chromosomenhalften an der Kern- 
spindel. Eine Teilung der letztgenannten wurde nicht wahrgenommen. 

Nach HERIBERT-NILSSON (1915) steht rubrisepala DE VRIES’ rubri- 
nervis und GATES’ rubricalyx nahe. CLELAND hat neulich (1925) mit- 
getcilt, dass er bei rubrinervis vier freie Paare sowie einen Ring von 
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sechs Chromosomen gefunden hat, wahrend rubricalyx drei Chromo- 
somenpaare und einen Ring von acht Chromosomen aufgewiesen hat. 
Der letzte zeigte wihrend der Metaphase Zickzackorientierung, bei 
rubrinervis konnte diese wegen ungiinstigen Materials nicht festgestellt 
werden. Diese drei Mutanten zeigen demnach das Ubereinstimmende 
dass ungefahr die Halfte der Chromosomen gepaart ist. Rubrinervis 
und rubricalyx sind sogenannte Halbmutanten. Die erstere hat in 
den Nachkommen immer eine homozygotische Form deserens, bei der 
nach CLELAND alle Chromosomen gepaart sind. Aus rubricalyx hat 
SHULL (1921) auch eine homozygotische Form isoliert, die er latifrons 
nennt. In bezug auf die Entstehung u. a. m. der Halbmutanten wird 
im allgemeinen Teil berichtet. 


DIE TRISOMEN MUTANTEN. 
DEPENDENS. 


Wahrend der Diakinese konnte man auch bei dieser Form, die 
15 Chromosomen hat, ein freies Paar sehen, wihrend die anderen zu 
einem Ring oder einer Kette vereinigt waren (Fig. 3a). Nach dem 
Auflésen der Kernmembran blieb diese Anordnung bestehen. In einigen 
Fallen gelang es wahrend der Metaphase alle Chromosomen zu sehen. 
Fig. 3b zeigt einen Ring aus 13 Chromosomen, in dem die zickzack- 
aihnliche Orientierung deutlich ist, sowie ein freies Chromosomenpaar. 
Das Extrachromosom war fast immer in den grossen Ring eingefiigt, 
nur selten lag es frei (Fig. 3c). Abweichungen von der zickzack- 
ahnlichen Anordnung kamen vor, zuweilen war der Ring geborsten, 
oft lagen zwei Chromosomen unter Bildung eines zum Ring gehorigen 
zweiten Paares beisammen (in Fig. 36 ersichtlich). Wahrend der 
Anaphase gehen in der Regel 7 Chromosomen zum einen, 8 zum 
anderen Pol, von den Ringchromosomen demnach resp. 6 und 7. 
Fig. 3d zeigt wie ein Chromosom, vielleicht das Extrachromosom, 
zuriickgeblieben ist und langsgeteilt wird, so dass jeder Dyadenkern 
7*/, Chromosomen erhialt. Fig. 3 e zeigt eine andere Anomalie: Anstatt 
des einen Dyadenkernes ist eine Gruppe von drei Kernen vorhanden, 
die »Karyomeriten» sind unvollsténdig miteinander verschmolzen. 

Dependens ist jene Mutante die in den Kulturen von HERIBERT- 
NILSSON am Oftesten aufgetreten ist (1915). Sie vereinigt Eigenschaften 
mehrerer Mutanten, u. a. scintillans und lata, die ja auch 15 Chromo- 
scmen haben. Sie stimmt mit den dimorphen trisomen Mutanten 
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darin tiberein, dass in ihren Nachkommen immer Lamarckiana vor- 
kommt. 


DENTATA. 


Wihrend der Diakinese war immer ein ringférmiges Chromoso- 
menpaar vorhanden. Die tibrigen Chromosomen waren zu einer oder 
mehreren Ketten oder Ringen vereinigt. Eine Tendenz mehr als ein 





Fig. 3. a—e: Lam. dependens. (GILSON). a: Diakinese. — b: Heterotypische Meta- 

phase, ein Ring von 13 Chromosomen und ein freies Paar. — c: Das Extrachromo- 

som ist abnormerweise frei. — d: Anaphase. — e: Abnorme Interkinese. — f: Lam. 

stricta. (ZENKER). Somatische Kernplatte. — g: Lam. curta. (ZENKER). Heterotypische 

Anaphase. — h—j: Lam. obscura. Heterotypische Ana- und Metaphase, Zickzackan- 

ordnung. — k—I: Lam. dentala, (ZENKER). k: Diakinese. -— 1: Heterotypische Ana- 
phase (x 3,000). 


Paar auszubilden war unverkennbar (Fig. 3k). Wahrend der Meta- 
phase konnte die Chromosomenanordnung auf Grund des ungiinstigen 
Materiales nur sehr selten gesehen werden. Fig. 31 zeigt jedoch ein 
freies Chromosomenpaar, einen Ring aus 8 zickzackahnlich angeord- 
neten Chromosomen, der ganz rechts offen ist, da die Chromosomen 
sich voneinander zu entfernen beginnen, sowie eine Zickzackkette von 
5 Chromosomen (zwei sind in der Fig. 37 nach unten, drei nach oben 
gewendet). Die Chromosomenzahl ist demnach 15. Ahnlich kurze 








UBER DAS VERHALTEN DER CHROMOSOMEN 271 





Zickzackketten hat CLELAND (1923) bei oblonga gefunden. Ob auch 
andere Chromosomenanordnungen vorkommen k6nnen, weiss ich nicht. 

Dentata ist noch nicht beschrieben, aber nach giitiger Mitteilung 
von Professor HERIBERT-NILSSON gehért sie dem lata-Typus an. Sie 
bitiht nur selten und diesfalls spat. 


CURTA. 


Einige wenige Teilungen in PMZ-n waren in den Praparaten vor- 
handen. Ejinige heterotypischen Anaphasen zeigten 15 Chromosomen 
(Fig. 3g), iber die Anordnung kann aber nichts gesagt werden. 

HERIBERT-NILSSON (1915) stellt curta zur rubrinervis-Gruppe. Es 
diirfte aber vielleicht zweckmassig sein in diese Gruppe nur Formen 
mit 14 Chromosomen einzureihen, da sonst leicht Irrtiimer entstehen 
kénnen. In der Tat hat sie mit dieser Gruppe nur die Farbe der 
Knospen gemeinsam, im tbrigen zeigt sie gewisse gigas-Eigenschaften 
(Il. c.). Es ist ja doch haufig, wie HERIBERT-NILSSON selbst betont, 
dass Formen mit 15 Chromosomen partielle Riesen sind (z. B. lata). 
Die Abkommen zeigten in einem Fall 33 curta: 1 rubrisepala, sie ist 
also am ehesten eine Sesquiplexform. Der Pollen soll recht gut sein; 
BoEDIJN hat auch bei einigen Trisomen gleich guten Pollen angetroffen 
wie bei Lamarckiana (1925, S. 207). Es spricht also nichts dagegen, 
dass die gefundene Chromosomenzahl die richtige ist. ; 


STRICTA. 


Die fixierten Bliitenknospen waren so jung, dass sie keine Reduk- 
tionsteilungsstadien enthielten. Somatische Kernplatten im sterilen 
Gewebe der Antheren zeigten jedoch 15 Chromosomen (Fig. 3 f). 

Stricta rechnet HERIBERT-NILSSON (1915) zur gigas-Gruppe, RENNER 
vermutet (1917), dass sie zu semigigas gehért. Es spricht jedoch nichts 
dagegen, dass sie eine trisome Form ist. Sie hat allerdings viele gigas- 
Eigenschaften, besonders in den floralen Teilen. Aber nach HERIBERT- 
NILSSON (1915) ist sie von gigas in mehreren Hinsichten verschieden. 
So sind die Knospen nicht rund, wie bei gigas, sondern viereckig 
wie bei Lamarckiana. Die runde Knospenform ist jedoch fiir die 
gigas-Typen besonders kennzeichnend. Die gigas-Eigenschaften be- 
ruhen offenbar wie bei lata und curta auf der Anwesenheit eines Extra- 
chromosoms. Auch hinsichtlich ihrer Deszendenz stimmt stricta mit 
den trisomen Mutanten tiberein. Eine Pflanze spaltete in Lamarck- 
iana und stricta, eine andere gab 48 Lamarckiana, 42 stricta, 4 albida, 
3 curta, 2 dependens, 1 rubrisepala, 1 nanella, 1 lata und 2 gehodrten 
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zu einem curta-ihnlichen, neuen Typus, also ungefihr gleich viele 
Pflanzen mit 14 und mit 15 Chromosomen, was demnach mit dimor- 
phen trisomen Mutanten tbereinstimmt. 


OBSCURA. 


Hier zeigte es sich, dass die fixierten Bliitenknospen ziemlich alt 
waren. Nur in einer waren Teilungen vorhanden, und da fast alle 
PMZ-n in simtlichen Antheren sich in heterotypischer Metaphase sowie 
einige sich in Anaphase befanden, war es wahrscheinlich, dass die 
Teilungen mit grosser Langsamkeit verliefen und demnach nicht ganz 
normale Verhiltnisse herrschten. Als Folge dessen war es médglich, 
dass die normale Chromosomenanordnung selten hervortrat. Man 
konnte jedoch deutlich 15 gleich grosse Chromosomen sehen (Fig. 3 h), 
und oft war ein freies Paar sichtbar, wahrend die anderen Chromo- 
somen zu einem grossen Ring vereinigt waren, der indessen unregel- 
miissig und sehr oft in kiirzere Ketten zerfallen erschien (siehe Fig. 3 i). 
Eine Zickzackanordnung der Chromosomen war oft zu beobachten 
(Fig. 37). Das Chromosomenpaar schien oft am grossen Ring auf- 
gehiingt zu sein. In den Anaphasen gingen 7 Chromosomen zum 
einen, 8 zum anderen Pol. Die meisten Pollenkérner schienen, nach 
den Praparaten zu urteilen, zu degenerieren, indem sie bald ganz 
plasmaleer aussahen. Merkwiirdig ist, dass einige von ihnen eine 
gewaltige Grésse haben. Dies beruht wohl nicht darauf, dass sie eine 
gréssere Anzahl von Chromosomen enthalten, sondern auf nutritiven 
Stoérungen. 

HERIBERT-NILSSON hebt hervor (1915), dass obscura grosse Ahn- 
lichkeit mit scintillans aufweist, die ja auch 15 Chromosomen hat. 
Obscura ist konstant wahrend scintillans Lamarckiana abspaltet, und 
sie stimmt vielleicht eher mit der in letzter Zeit von scintillans ent- 
deckten konstanten Sesquiplexform nitens iiberein. HANCE (1918) hat 
die Reduktionsteilung in PMZ-n von scintillans etwas studiert. Er 
hebt in bezug auf die Metaphase nur hervor, dass »one chromosome 
was found without a mate» (I. c., S. 246). Daraus darf man nicht 
den Schlussatz ziehen, dass die anderen 7 Paare bilden; eine Paar- 
anordnung tritt wenigstens in den Figuren nicht hervor. Ferner hat 
er die Chromosomen in einigen Interkinesenkernen gemessen und 
einen kontinuierlichen Gréssenunterschied zwischen ihnen gefunden. 
Es muss jedoch betont werden, dass nicht alle Chromosomen im halb- 
spharischen Interkinesenkern in der gleichen Ebene liegen, weshalb 
man nicht alle von ihrer Langsseite misst. Schon dadurch erhalt man 
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einen Gréssenunterschied. Ferner ist nach der Tabelle von HANCE 
der Gréssenunterschied zwischen zwei Chromosomen, die er als ein 
Paar betrachtet, oft gleich gross wie zwischen jenen die zu verschiede- 
nen Paaren gehéren sollen. Man kann sich daher unméglich seiner 
Behauptung anschliessen, dass das 15-te Chromosom, »Chromosome O>», 
eine Gréssenklasse fiir sich, kleiner als die anderen, bildet (1. c., S. 247), 
was wohl bedeuten sollte, dass es nicht durch Verdoppelung irgend 
eines der iibrigen Chromosomen zustande gekommen ist; es stimmt 
eher mit einem von ihnen iiberein. 


In den Kulturen von HERIBERT-NILSSON haben wir also zusammen 
mit lata 6 trisome Formen gefunden. Wo die Reduktionsteilung naiher 
studiert werden konnte, zeigte es sich, dass das Extrachromosom in 
den grossen Ring eingefiigt war. Die Chromosomenverteilung war 
regelmissig 7-++ 8. Wie spater niher entwickelt werden soll, haben 
wir Grund zur Annahme, dass das Extrachromosom immer einer be- 
stimmten der zum Ring gehérigen beiden Chromosomengruppen folgt. 
Man hat mehrmals die Reduktionsteilung von 15-chromosomigen 
Formen beschrieben. In der Regel wird sie so geschildert, als ob das 
Extrachromosom frei und ungepaart lag. Bei oblonga ist es jedoch 
nach CLELAND in den Chromosomenring eingefiigt. Hier gab es auch 
eine gréssere Anzahl freier Paare (typisch 5), wie auch in der trisomen 
Form, die aus der Kreuzung rubricalyx X Hewettii entstanden ist 
(GATES 1923 a), mehrere vorhanden sind. Bei dependens und dentata 
war auch die Tendenz vorhanden noch ein weiteres Paar auszubilden. 


DIE TRIPLOIDE MUTANTE. 
EXCELSA. 


Diese besitzt somatisch 21 Chromosomen, ist also eine semigigas- 
Form, was schon HERIBERT-NILSSON (1915) vermutet hat. 

Die Reduktionsteilung bei triploiden Oenotheren ist von mehreren 
Forschern studiert worden. Bei dem Gedanken an die in letzter Zeit 
gefundenen Chromosomenbindungsverhiltnisse bei einer  triploiden 
Datura, Canna u. a. ist jedoch ein genaues Studium der Chromosomen 
wiihrend der Diakinese und der Metaphase wiinschenswert. GEERTS 
(1911) fand bei Lam. X gigas und lata X gigas in der Diakinese 7 
Doppelchromosomen und 7 ungepaarte Chromosomen. Wakhrend der 
Metaphase wurden die letzteren beliebig auf die Tochterkerne verteilt. 
Es war demnach das Drosera-Schema, das hier verwirklicht wurde. 
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Er beobachtete auch eine Fragmentation der ungepaarten, die ihn auf 
die Vermutung brachte, dass bei triploiden Oenothera alle Pollen- 
kérner nur 7 Chromosomen haben. GATES (1909) fand dagegen bei 
lata X gigas, dass gepaarte Chromosomen nicht vorhanden waren. In 
der heterotypischen Anaphase gingen in der Regel 10 Chromosomen 
zum einen, 11 zum anderen Pol. Eine andere triploide Form, rubri- 
calyx X gigas (GATES 1923b), zeigte die Aufteilung 10 + 11, 9+ 12 
oder 8 + 18, neben welchen durch Degeneration von Chromosomen 
auch 7-chromosomige Pollenkérner gebildet werden. VAN OVEREEM 
schliesslich (1922) fand wie GEERTS 7 Chromosomenpaare und 7 unge- 
paarte Chromosomen, aber die Verteilung erfolgte, wie GATES gefunden 
hatte, am hiufigsten nach 10 + 11. 

Das von mir untersuchte Material wurde anfangs — 1924 
fixiert. Diakinesestadien waren reichlich vertreten. Die allermeisten 
Chromosomen waren miteinander verbunden, bildeten aber keinen re- 
gelmissigen Ring wie bei Lamarckiana. Ausserdem sah man oft drei 
Chromosomen, die fiir sich lagen und ein Trivalent bildeten (Taf. III, 
Fig. 2). Es ist offenbar das freie Paar bei Lamarckiana, das hier 
durch drei Chromosomen vertreten ist. Das Trivalent war oft durch 
einen Faden mit der Chromosomenkette verbunden (Fig. 46). Ein 
Chromosom hatte sich mitunter vom Trivalent losgelést; nach dem 
Auflésen der Kernmembran war dies ziemlich regelmassig der Fall. 

Es war nicht méglich die Chromosomenkette wie bei Lamarckiana 
in ihrer ganzen Linge zu verfolgen. Sie hat ein unregelmassiges Aus- 
sehen, was darauf beruht, dass die Chromosomen wegen Umbiegungen 
in der Kette neben einander liegen. Wahrscheinlich beruht dies darauf, 
dass die homologen Chromosomen in der im Kern zweimal vertretenen 
Chromosomengruppe aufeinander anziehend wirken. Das dritte Chro- 
mosom, das dem nicht verdoppelten Satz angehort, ist offenbar an 
diesen beiden befestigt, denn eine Trivalentbildung war im grossen 
Ring oft hier und da sichtbar (Fig. 4a—d). Es ist demnach so, dass 
die drei »homologen» Chromosomen beieinander liegen. Hier und da 
hat ein Chromosom mit seinem einen Ende den Zusammenhang mit 
der Kette verloren, zuweilen scheint es an anderer Stelle Kontakt 
erhalten zu haben, wodurch die Kette lokal netzférmig wird. Die 
Chromosomenanordnung bleibt nach der Aufl6sung der Kernmembran 
bestehen, doch ist, wie erwahnt, das Trivalent in ein Bi- und ein 
Univalent zerfallen. Es gelang nicht die Anordnung der Chromosomen 
wiihrend der Metaphase festzustellen, in einem Teil des Ringes wurde 
aber oft die Zickzackanordnung gesehen. Die Chromosomenverteilung 





UBER DAS VERHALTEN DER CHROMOSOMEN 275 





erfolgte, vermutlich zufolge der Verkettung, regelmassig waihrend der 
Anaphase, sodass in der tiberwiegenden Zahl der Fille 10 Chromo- 
somen zum einen Pol, 11 zum anderen gehen. Selten wurde die Auf- 
teilung 9 und 12 gesehen (Fig. 4¢). Bei triploiden Hyazinthen hat 
man gefunden, dass die Extrachromosomen willkiirlich nach den 
Koeffizienten des Binomialtheorems auf die Tochterkerne verteilt 
werden (BELLING u. BLAKESLEE 1925). Dies ist bei Oenothera nicht 


ica 


“\ Cr 


Fig. 4. a—g: Lam. excelsa. a—d: Diakinese, Trivalentbildung tritt hervor. — e: 

Anaphase. — f: Heterotypische Metaphase in der Embryosackmutterzelle. — g: Pol- 

lentetrade (x 425). — h—m: Lam. gigantea. h: Diakinese mit Tetravalente. — i—j: 

Chromosomen nach Auflésung der Kernmembran. — k: Die heterotypische Metapha- 
se beginnt. — I: Abnorme Interkinese (ZENKER, Xx 1070). 


der Fall. Ob aber hier in den EMZ-n die Verteilung auf eine andere 
Art erfolgt (was VAN OVEREEM anzunelhmen scheint; siehe seine Kurve 
1921, S. 20), mag dahingestellt bleiben. Fig. 4 f zeigt eine EMZ in der 
die Chromosomen deutlich wie in den PMZ-n vereinigt sind. 

Wir haben also bei der triploiden excelsa Trivalentbildung ge- 
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funden. Andere Forscher haben bei Oenothera keine solche Erschei- 
nung erwihnt. Es scheint dies indessen, wie von amerikanischen 
Forschern gezeigt worden ist, die Chromosomenbindung zu sein, die 
bei triploiden Organismen allgemein vorkommt. BELLING (1924) fand 
bei einer triploiden Canna die Chromosomen ziemlich oft in Gruppen 
zu drei liegen; bei triploiden Datura gab es 12 Trivalente, bei trisomen 
Daturen 11 Bivalente und ein Trivalent, bei triploiden Hyazinthen 
Trivalente; GAIRDNER (1926) hat in der Diakinese eines triploiden 
Campanula-Bastarden Trivalente, Bivalente und Univalente gefunden. 
Sie erwihnt, dass sie an einer triploiden Primula sinensis beobachtet 
worden sind. Bei einer triploiden Rasse von Zea Mays gibt es in der 
Diakinese und Metaphase Trivalente oder durch deren Zerfallen ent- 
standen auch Bivalente und Univalente (RANDOLPH und MCCLINTOCK 
1926). Ausser allen diesen zytologischen Zeugnissen haben wir auch 
genetische. BriDGES und ANDERSON (1925) haben das crossing-over 
zwischen den drei X-Chromosomen an triploiden Drosophila studiert. 
Sie sind zu dem Resultat gekommen, dass »synapsis involves generally 
all 3»; in somatischen Zellen liegen sie dort tibrigens zu drei und drei. 
Die Trivalentbildung bei triploiden Oenothera bildet hiervon keine Aus- 
nahme, sondern stimmt mit einer allgemeinen Regel tiberein. Sie ist 
nur wegen der Verkettung der Chromosomen weniger frappierend. 

Wahrend der Kernteilungen in den PMZ-n erfolgten oft Storungen, 
indem Chromosomen zuriickblieben. Hierdurch wurden oft Mikro- 
cyten gebildet und um diese zwergahnlich kleine, tiberzahlige Polien- 
zellen. Die normalen Pollenzellen erhielten hierdurch auch eine 
kleinere Chromosomenzahl. VAN OVEREEM hat durch Kreuzungsexperi- 
mente gezeigt, dass bei semigigas nur Pollenkérner mit 7 oder 14 
Chromosomen fungieren. Zytologisch hat man jedoch die Bildung von 
14-chromosomigen Pollenkérnern nicht nachgewiesen, dagegen hat 
GATES (1923b) die Bildung solcher mit 7—13 Chromosomen konsta- 
tiert. Gleichwie andere semigigas hat excelsa stark sterilen Pollen und, 
ausser vielen abnorm ausgebildeten, drei- und viereckige Pollenk6rner; 
letztere scheinen im allgemeinen die Majoritaét zu bilden. VAN OVEREEM 
(1922) erachtet es als selbstverstindlich dass die ersteren 7, die letzte- 
ren 14 Chromosomen enthalten. Er verweist auf die Figur eines jungen 
Pollentetraden mit zwei grésseren viereckigen und zwei kleineren 
dreieckigen Zellen, und glaubt dass diese zeigt, dass die Chromoso- 
menverteilung nach 7 + 14 erfolgen kann. Der von ihm abgebildete 
Tetrade ist aber ziemlich jung, die Zwischenk6érper sind noch nicht 
ausgewachsen, sodass die definitive Form der Zellen noch ungewiss ist. 
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Man kann indessen in Mikrotompraparaten mit jungen Pollenkérnern 
aus ihrer Lage ersehen, welche zum gleichen Tetraden gehoéren. 
Fig. 4 g zeigt einen der aus 2 Kérnern mit drei, und 2 mit vier Zwischen- 
kérpern besteht. Solche Tetraden sieht man nicht selten. Da die 
Chromosomenverteilung in der Regel nach 10 + 11 erfolgt, ist also die 
Annahme am naheliegendsten, dass Zellen mit 11 und mehr Chromo- 
somen vier-, solche mit 10 und weniger dreieckig werden. Die grosse 
Anzahl viereckiger in jungen Antheren (was vollstandig ausschliesst, 
dass alle viereckigen Pollenkérner diploid sind) macht es jedoch még- 
lich, dass die Grenze schon bei 10 Chromosomen geht; in den er- 
wihnten Tetraden kann ja die Chromosomenverteilung 9 + 12 gewesen 
sein. GATES (1915, S. 214) ist auch nunmehr der Ansicht, dass 
Kérner mit 10 oder mehr Chromosomen vier-, solche mit 7—8 drei- 
eckig sind. Das Aussehen solcher mit 9 erachtet er als ungewiss. 

In alteren Antheren war nur eine geringere Anzahl der Pollen- 
kérner plasmahaltig und mit spindelf6rmigen Starkekérnern versehen. 
Die allermeisten waren leer oder enthielten nur einen diinnen Plasma- 
sack mit einem vegetativen Kern und einer kleinen generativen Zelle. 


DIE TETRAPLOIDE MUTANTE. 
GIGANTEA. 


Nur eine tetraploide Form, gigantea, ist in den Kulturen HERIBERT- 
NILSSON’sS gefunden worden. 

Die Reduktionsteilung bei Oe. gigas ist von mehreren Forschern 
studiert worden. Davis (1911) hat »second contraction» stark aus- 
gepragt gefunden. Die Chromosomen bildeten wahrend der Diakinese 
eine Kette, von der sich zuweilen einzelne Paare abgetrennt hatten. 
Wahrend der heterotypischen Metaphase waren auch Chromosomen- 
ketten und bisweilen Paare vorhanden. GATES (1915) findet auch 
die Chromosomen »loosely scattered» auf der Kernspindel ohne dass 
eine Anordnung in Paaren wahrzunehmen ist. BOEDIJN (1925) fand 
im Gegensatz zu anderen Forschern auch hier Parasyndese und in der 
Diakinese »treten die Chromosomen paarweise auf, um sich jedoch 
bald wieder zu trennen und sich zu Gruppen und Ringen anzuordnen». 
Wihrend der Anaphase gehen in der Regel 14 Chromosomen zu jedem 
der Pole, aber St6érungen wahrend der Reduktionsteilung sind bei 
gigas hiufig. Sie sind von GATES ausfiihrlich beschrieben worden. 

Wahrend der Diakinese, nach der Auflésung der Kernmembran, 
und in der Metaphase war die Mehrzahl der Chromosomen mitein- 
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ander vereinigt. Taf. III, Fig. 3 zeigt zwei freie Chromosomenpaare, 
wihrend alle anderen Chromosomen miteinander verbunden sind. 
Dies ist die Anordnung, die wir ja bei einer Verdoppelung der Lamarck- 
iana-Chromosomen zu erwarten haben. Sie war jedoch nicht so oft 
sichtbar. Die Ursache ist die Grésse des Kerns, die zur Folge hat dass 
er vom Messer geteilt wird und ferner macht die grosse Anzahl von 
Chromosomen das Hervortreten klarer Kernbilder unméglich. Wah- 
rend der Diakinese ist oft nur ein Paar zu sehen. Zuweilen waren 
die zwei Paare zu einem Tetravalent vereinigt (Fig. 4). Ahnliches 
war nach der Auflésung der Kernmembran der Fall. Oft war kein 
Paar sichtbar sondern alle Chromosomen schienen miteinander ver- 
bunden zu sein; ob die sonst freien Paare im Ring eingefiigt waren, 
liess sich nicht sicher entscheiden. Die Chromosomenkette oder der 
Ring hatte ein sehr unregelmassiges Aussehen (Fig. 4 h—j). Er wurde 
indessen zickzackahnlich in die Kernspindel eingeordnet (Fig. 4k), 
aber einem Verfolgen der Orientierung lings der ganzen Kette gelang 
leider nicht. Zuweilen hatte ein einzelnes Chromosom oder ein Paar 
sich von der Kette losgelést. Wahrend der Anaphase erfolgte mit- 
unter eine 13 + 15 Verteilung. 

Wie bekannt, haben die MARCHALS vor langem gefunden, dass bei 
der Reduktionsteilung in tetravalenten Moos-Sporogonen die Chromo- 
somen in Gruppen zu vier liegen. Ganz die gleiche Anordnung hat 
BELLING bei tetraploiden Datura gefunden. Bei Datura sind die Chro- 
mosomenverhiltnisse iibrigens ideal. Die haploide Mutante hat in 
der Diakinese und Metaphase 12 Univalenten, diploide Formen 12 
Bivalenten, triploide 12 Trivalenten, trisome 11 Bivalenten und 1 Tri- 
valent, tetraploide 12 Tetravalenten (BLAKESLEE und BELLING 1924). — 
Bei tetraploiden Oenothera sahen wir selten einen Tetravalent, meistens 
waren 2 Bivalenten vorhanden. BELLING und BLAKESLEE (1924) un- 
terscheiden zwischen wahren Tetraploiden, bei denen die Chromo- 
somen in Gruppen zu vier auftreten und »double diploids», die aller- 
dings auch eine verdoppelte Chromosomenzahl haben, wo aber in den 
Chromosomen eine solche Differenzierung stattgefunden hat, dass 
anstatt eines Tetravalent zwei Bivalenten vorhanden sind. Nach 
BELLING und BLAKESLEE bestehen die Tetravalenten aus 2 Paaren, aber 
die Vererbung zeigt dass »the coming together of the members of the 
pairs must have been at random. The change of a true tetraploid 
to a double diploid would result from the two chromosomes of the 
two pairs having a preferential attraction». Nach den gefundenen 
Chromosomenbindungsverhaltnissen zu urteilen scheint es jedoch im 
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allgemeinen wie bei Oenothera zu sein, dass bei triploiden Rassen Tri- 
valenten, bei tetraploiden zwei Bivalenten vorhanden sind. Dies ist bei 
tctraploiden Campanula und Primula sinensis (GAIRDNER 1926) der 
Fall gewesen, ferner auch bei tetraploiden Hyazinthen (BELLING u. 
BLAKESLEE 1925, S. 24); wenn es drei Chromosomen einer Art gibt 
sind sie noch beisammen, wird aber die Anzahl auf vier erhdht, so 
verteilen sie sich in zwei Paare. Wie die Paarung zwischen den vier 
Chromosomen bei Oenothera erfolgt, ist nicht ohne weiters klar. 
Vielleicht ist es wie bei Tetravalentbildung vom Zufall abhiingig, 
welche gepaart werden. Schliesslich sei erwaihnt, dass eine derartige 
Tetravalentbildung bei tetraploiden Rassen auch im Tierreich vor- 
kommt. SCHRADER (1925) gibt an sie bei einer tetraploiden, auch hin- 
sichtlich der Wintereier parthenogenetischen Daphnia, der Méannchen 
fehlen, gefunden zu haben, und die von SEILER bei parthenogenetischen 
Formen von Solenobia (ein Schmetterling der Fam. Psychide) gefun- 
dene Eigentiimlichkeit, dass trotzdem die jungen Embryonen in ihren 
Kernplatten 120 Chromosomen haben das Weibchen bei den Reduk- 
tionsteilungen 30 Chromosomen zeigt, deutet er als eine Tetravalent- 
bildung in der Meiosis. 

In Bliitenknospen einer Pflanze die im Herbst 1923 unter un- 
giinstigen Witterungsverhaltnissen fixiert worden sind, erfolgten bei der 
Reduktionsteilung zahlreiche Unregelmassigkeiten. Die Chromosomen 
blieben oft zuriick und lagen an den beiden Polen zuweilen so zer- 
streut, dass an jedem eine Gruppe verschieden grosser Kerne gebildet 
wurde, die aber vielleicht miteinander verschmolzen (Fig. 41). Die 
Stérungen waren wiihrend den homotypischen Teilungen stark aus- 
gepragt und fiihrten zur Bildung von kleinen tiberzahligen Pollen- 
zellen in den Tetraden (Fig. 5a). Tetraden mit sechs Zellen waren 
hier keine Seltenheit. Einige Pollenzellen enthielten ausser dem nor- 
malen Kern einen Mikrocyten (Fig. 5b). Vermutlich haben wir hier 
ein neues Beispiel fiir durch verainderte dussere Bedingungen hervor- 
gerufene St6érungen in normalen Verlauf der Reduktionsteilung. Ich 
habe auch einige PMZ-n beobachtet wo die homotypischen Kern- 
platten 28 statt 14 Chromosomen enthielten. Die geringe Grésse der 
Chromosomen stellte es ausser Zweifel, dass die normalen eine Teilung 
erfahren hatten. Es ist sehr unwahrscheinlich, dass hierdurch 28- 
chromosomige Pollenkérner gebildet werden, was GATES (1915, S. 216) 
zu vermuten scheint. Schon bei rubrisepala und vielen anderen kom- 
men ja derartige Aufteilungen der Chromosomen in den homotypischen 


Platten vor. 
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Eine Untersuchung des Pollens von gigantea-Pflanzen zeigte, dass 
dieser sehr inhomogen war, indem er aus K6érnern von sehr variieren- 
der Grésse und Form bestand. Die meisten waren viereckig, andere 
dreieckig, zahlreiche waren abnorm, d. h. hatten mehr als vier Zwi- 
schenk6érper, oder hatten die Zwischenkérper unsymmetrisch verteilt. 
Pollenkérner der gleichen Form hatten sehr verschiedene Grédsse. 
Viele waren leer. Die Sterilitat diirfte auf Unregelmassigkeiten in 
der Chromosomenverteilung beruhen. 

Die Entstehung einer diploiden Form aus gigantea (HAKANSSON 
1924) deutet darauf hin, dass sie mitunter fertile 7-chromosomige Game- 
ten bildet. Zur Aufklarung dieses Verhaltnisses wurde folgendes Experi- 
ment vorgenommen. Unter dem Pripariermikroskop wurden aus dem 
Pollen dreieckige K6rner von frischem Aussehen ausgewahlt, in der 
Hoffnung dass sich eventuelle 7-chromosomige unter ihnen befinden 
sollten. Sie wurden dann auf die Narbe von gigantea-Bliiten gebracht, 
von denen die Staubgefasse vorher entfernt worden sind. Der Ver- 
such misslang vollkommen, indem keine gut ausgebildeten Samen 
erhalten wurden. Dies kann doch médglicherweise durch die beson- 
ders ungiinstigen Witterungsverhialtnisse, die wihrend der Ausfiihrung 
der Versuche herrschten, verursacht worden sein. 

HERIBERT-NILSSON hat bei Oe. gigantea eine starke Variabilitat 
nachgewiesen, u. a. in bezug auf die Blattform. Einige der Pflanzen 
waren dadurch abweichend, dass sie mit den gigas-Kennzeichen solche 
von lata oder dependens kombinierten. Die Annahme lag nahe zur 
Hand, dass die letztgenannten eine etwas abweichende Chromosomen- 
zahl haben. Es kommen ja Unregelmassigkeiten in der Reduktions- 
teilung vor die zu derartigen der Anlass sein kénnen. Ausserdem hat 
GATES ein schmalblattriges Individuum von »gigas Italy» mit 27 Chro- 
mosomen gefunden (1915), und BOEDIJN neulich (1925) eine »gigas 
lata» mit 29. Nach VAN OVEREEM soll gigas in bezug auf die Chromo- 
somenzahl eine sehr starke Variation aufweisen. Von 15 im Aussehen 
abweichende Pflanzen hatten namlich nur sieben 28 Chromosomen, 
die iibrigen acht hatten entweder 26 oder 27 (1922). 

Mit Ausnahme der diploiden Form haben indessen alle von mir 
untersuchten Pflanzen 28 Chromosomen gehabt. Vier, von denen eine 
lata-Kennzeichen hatte, habe ich friiher untersucht (HAKANSSON 1924), 
und die fiinf im Aussehen teilweise abweichenden Pflanzen, deren 
Reduktionsteilung ich seithér studiert habe, haben unveranderte Chro- 
mosomenzahl gezeigt. Vielleicht sind aber Chromosomenstérungen 
vorhanden gewesen. Die erwahnte lata-Form kann ihre neuen Eigen- 
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schaften dem Vorkommen von 5 lata-Chromosomen in ihren Zellen 
zu verdanken haben, wahrend nur 3 einer anderen Chromosomensorte 
zugegen sind, weshalb die Anzahl unverandert bleibt. 


OE. ”"GIGANTEA” DIPLOID. 


1924 berichtete ich tiber das Vorkommen einer diploiden Pflanze 
unter den Abkommen von Oe. gigantea, iiber das Aussehen der Pflanze 
konnte aber nichts mitgeteilt werden. In HERIBERT-NILSSON’S gigantea- 
Kulturen von 1925 hatten die Pflanzen einer der ausgesiten Linien, 
die mit Nr. 119 bezeichnet war, ein abweichendes Ausseres. Bliiten- 
knospen von zwei Pflanzen wurden fixiert und in den PMZ-n wurden 
diploid 14, haploid 7 Chromosomen gezahlt, in Wurzelspitzen keimen- 
der Samen 14 Chromosomen. Die diploide Form war demnach wieder- 
gefunden. In dem Jahre 1922, als ich meine vorige Fixierung machte, 
irat nach HERIBERT-NILSSON die neue Form in ein paar Exemplaren 
im Abkommen einer isolierten gigantea-Pflanze auf. Sie hatte in ihrem 
Ausseren die meisten gigantea-Eigenschaften verloren, irgendwie gigas 
war sie nicht. Sie war aber nicht auf Lamarckiana zuriickgegangen, 
sondern reprasentierte einen neuen stark rotpigmentierten Typus. Nach 
HERIBERT-NILSSON hat er immer kleinere H6he als Lamarckiana, nim- 
lich wie gigantea. Die Grésse der Zellen stimmte am ehestens mit der 
bei Lamarckiana iiberein, bei gigantea sind sie erheblich grésser bei 
excelsa intermediar, was durch Messen von PMZ-n wahrend der Reduk- 
ltionsteilung festgestellt wurde. Die Pollenkérner waren wie bei anderen 
diploiden Oenotheren dreieckig. ; 

Es ist nur ein begrenztes Material mit Reduktionsteilungsstadien 
fixiert worden. Fig. 5d zeigt einen Diakinesenkern der gleichwie bei 
Lamarckiana einen Ring mit 12 Chromosomen und ein an diesem 
aufgehaingtes Doppelchromosom aufweist. In Taf. III, Fig. 4 liegt 
das letztere frei. Die beiden paarbildenden Chromosomen sind deut- 
lich voneinander verschieden (vergl. S. 263). Wahrend der hetero- 
typischen Metaphase wurde auch das freie Paar sowie ein Ring von 
12 Chromosomen, die zickzackihnlich orientiert waren, beobachtet 
(Fig. 5e). Fig. 5c zeigt einen abweichenden Diakinesenkern, indem 
kein Ringpaar sichtbar ist und ausserdem ist der grosse Ring an mehre- 
ren Stellen geborsten. Die normale Orientierung diirfte hier indessen 
durch das Bersten des Ringes nur ein wenig undeutlich geworden sein. 
Dieses Bild macht stark den Eindruck, dass bei den Oenotheren im 
Ring die homologen Chromosomen neben einander liegen. Fig. 5 /f 
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_zeigt die Interkinese. Die Chromosomen haben das fiir die Oenothe- 
ren in diesem Stadium charakteristische X-Aussehen. Zuweilen blieb 
ein Chromosom zuriick und bildete eine Mikrocyte. 

Man koénnte zur Vermutung geneigt sein, dass das von Lamarck- 
iana abweichende Aussehen dieser Form darauf beruht, dass ein der 
Chromosomen bei deren Entstehung weggefallen und durch ein an- 
deres ersetzt worden ist, das also doppelt vorhanden sein soll. In der 


Fig. 5. a—b:Lam. gigantea. a: Pollentetrade (ZENKER, < 425). — b: Pollenzelle (ZENKER, 

x 1070). — c—f: Lam. »gigantea» diploid. c—d: Diakinese. — e: Heterotypische Meta- 

phase mit Zickzackanordnung. — f: Interkinese. — g—lIl: Lam. x biennis, g—h: 

Diakinese. — i: Abnorme Chromosomenanordnung. — j: Heterotypische Anaphase. 
— k: Chromosomen in der Anaphase (x 3000). — I: Abnorme Anaphase. 


Chromosomenanordnung konnte man nichts sehen das darauf hin- 
deutete. Eine andere Moglichkeit ware, dass gigantea aus Lamarckiana 
durch Bastardierung entstanden sei. Das scheint aber nach den 
Mitteilungen von HERIBERT-NILSSON ausgeschlossen. 

Bisher ist kein Fall festgestellt worden, dass eine tetraploide Form 
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diploide Abkommen geliefert hat. WINKLER (1922) hat indessen an_ 
einer tetraploiden Pfianze von Solanum nigrum einen diploiden Zweig 
gefunden. Bei der Pollination von tetraploiden Rassen mit Pollen der 
entsprechenden diploiden hat man dagegen einigemale schon in F, 
neben triploiden Pflanzen auch diploide erhalten. So wurden bei 
Datura (wo die reziproke-Kreuzung nicht gelingt) 8 diploide und 3 
triploide Pflanzen erhalten (BLAKESLEE, BELLING, and FARNHAM 1923); 
wie die ersteren entstehen ist ungewiss. Ebenso fand GAIRDNER (1926) 
eine diploide Pflanze unter den mit héherer Chromosomenzahl, wenn 
sie die tetraploide Campanula persicifolia »Telham Beauty» mit der 
diploiden »nitida» bestéubte. Einen 4hnlichen Fall hat man wahr- 
scheinlich friiher bei Oenothera gefunden. DE VRIES erhielt einmal aus 
der Kreuzung gigas X Lamarckiana einen fertilen, in den folgenden 
Generationen konstanten Bastarden, waihrend der Bastard gew6éhnlich 
stark steril ist und sehr variierende Abkommen gibt. Nach GEERTS 
(1911) hatte eine F,-Pflanze diploid 14 Chromosomen. Dieser Fall ist 
in der Literatur sehr viel diskutiert worden. Man war der Ansicht, 
dass eigentlich auch hier ein gewéhnlicher triploider Bastard gebildet 
worden ist, der in F., wie gewohnlich, u. a. auch diploide Pflanzen gab. 
Jetzt muss man aber eher den Forschern recht geben, die es fiir wahr- 
scheinlich hielten, dass schon F, diploid war. Man hat die in Frage 
stehende Form auch als Beispiel fiir eine gigas ohne Verdoppelung der 
Chromosomenzahl verwendet. Wie aber DE VRIES mitgeteilt hat (siehe 
KRANICHFELD 1917), hatte sie nur wenig semigigas-Eigenschaften, war 
also ihrem Aussern nach diploid und stimmte offenbar in dieser Hin- 
sicht mit der hier gefundenen Form iiberein. 

In bezug auf die Entstehung der diploiden Form kann nichts posi- 
lives gesagt werden (siehe S. 280). Am ehesten ware an eine Bildung 
von 7-chromosomigen Gameten bei gigantea zu denken, wenn man 
auch ein Begegnen zweier solcher bei der Befruchtung fiir sehr wenig 
wahrscheinlich halten méchte. Dass bei einer Bildung von haploiden 
Gameten diploide Formen beim Kreuzen von tetraploiden mit diploiden 
entstehen k6énnen, ist ja viel wahrscheinlicher. Hier ist aber infolge 
der Isolierung der Ausgangspflanze diese Méglichkeit ausgeschlossen. 
Irgend eine Tendenz zu Parthenogenesis ist, wie HERIBERT-NILSSON 
gezeigt hat, bei Oe. gigas nicht vorhanden (1915); vielleicht verhal- 
ten sich aber verschiedene gigantea-Pflanzen in dieser Hinsicht 
ungleich. 
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OE. LAMARCKIANA X BIENNIS (= OE. FALLAX), 


Wie bekannt, entstehen in F, der Kreuzung biennis K Lamarck- 
iana die Zwillingbastarden lata und velutina, ist dagegen Lamarckiana 
Mutterpflanze, wird ein einheitlicher, in den folgenden Generationen 
kaum spaltender Bastard, Oe. fallax, gebildet. Er hat nach RENNER 
die Zusammensetzung velans.rubens (der rubens-Komplex ist sehr 
ahnlich gaudens). Ich habe einige Pflanzen untersucht, fand aber 
zwischen ihnen keine Unterschiede; Diakinese und Metaphase waren 
aber nicht gut fixiert. 

Lamarckiana hat ein freies Chromosomenpaar, biennis dagegen 
keines sondern alle Chromosomen bilden zwei Ringe die resp. 6 und 8 
Chromosomen enthalten (CLELAND 1923, EMERSON 1924), zuweilen 
waren diese unter Bildung eines grossen Ringes vereinigt (CLELAND 
1923, auch Davis 1911). Beim Bastarden wurde jedoch die Lamarck- 
iana-Anordnung wiedergefunden, also ein grosser Ring mit 12 Chro- 
mosomen und ein ringf6érmiges Doppelchromosomenpaar, das am Ring 
aufgehingt oder frei ist (Fig. 5 g und h). Wéahrend der Metaphase 
und zu Beginn der Anaphase wurde die gleiche Anordnung beobachtet 
und die Chromosomen im Ringe waren zickzackahnlich geordnet 
(Taf. III, Fig. 5). Die Anaphase, ein Stadium, das man bei Oenothera 
wahrscheinlich wegen des raschen Verlaufes nicht so oft antrifft, war 
hier gut fixiert (Fig. 5j). In der Mitte der konvexen Seite des Chro- 
mosoms befestigen sich die Spindelfasern, und wahrend der Anaphase 
ist das Chromosom hier mit einer kleinen Spitze versehen, die friiher 
nicht sichtbar gewesen ist, ganz als ob das Chromosom hier lokal einer 
ziehenden Kraft ausgesetzt wiirde (Fig. 5k). Ob diese Kraft eine 
»Zugfaser» ist, oder ob das was hier in den Praparaten als Spindel- 
fasern erscheint nur Kunstprodukte sind, vielleicht Stro6mungen im 
Zytoplasma anzeigend — wie jetzt viele gestiitzt auf die Mikrodissek- 
tionsresultate glauben — sei dahingestellt. Zuweilen konnten Ab- 
weichungen in der Anaphase beobachtet werden. Fig. 51 zeigt wie ein 
Chromosom mit seinem Nachbar zu einem Pol gezogen worden ist 
trotzdem es gegen den anderen orientiert gewesen ist; es wandert also 
mit der Konkavitaét voraus. 

Nur selten blieb ein Chromosom wiahrend der heterotypischen 
Teilung zuriick. Die homotypischen Teilungen waren sehr regel- 
missig, die bei Artbastarden haufigen St6rungen kamen nicht vor und 
Oe. fallax ist in bezug auf den gréberen Verlauf der Reduktionsteilung 
ebenso normal wie Lamarckiana.. Welche Bedeutung einige ab- 
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weichende Diakinesenbilder (Fig. 5i) oder die Unregelmissigkeiten 
bei der Anaphase haben, kann noch nicht gesagt werden. 

An diesem Bastard wurde eine Beobachtung gemacht die auf die 
Entstehung der gigas-Typen Licht wirft. In einem Pollenfach, in dem 
die PMZ-n sich in heterotypischer Metaphase befanden, lag eine kleine 
Gruppe von acht PMZ-n die tetraploid waren; auch sie befanden sich 
im Metaphasenstadium. Sie hatten betrachtlichere Grésse als die um- 
gebenden diploiden PMZ-n (Taf. III, Fig. 8) und stimmten in Grdésse 
mit den PMZ-n bei gigantea iiberein, was durch Messungen festgestellt 
wurde. Da sie alle beisammen lagen, haben sie offenbar eine gemein- 
same Herkunft, die Chromosomenverdoppelung ist in somatischen 
Zellen wahrend den Teilungen im Archespor erfolgt und die hierbei 
gebildete tetraploide Zelle hat mindestens drei Teilungen erfahren. Es 
gibt keine Ursache zur Annahme, dass die Reduktionsteilung nicht 
normal verlauft und 32 diploide Pollenkérner gebildet werden sollen, 
da die PMZ-n wie im gleichen Stadium bei gigantea aussahen. Es 
war demnach grosse Aussicht fiir die Entstehung einer semigigas vor- 
handen. Es soll erwihnt werden, dass man in der allerletzten Zeit 
bei Artkreuzungen mehrmals die Entstehung von tetraploiden Formen 
beobachtet hat. 

In bezug auf die Entstehung von gigas-Typen bei den Oeno- 
theren haben sich die verschiedenen Forscher schliesslich zu einem 
Anschluss an die Theorie von STOMPS geeinigt, dass sie namlich auf 
die Bildung von diploiden Gameten beruht, die beim Verschmelzen mit 
normalen semigigas, miteinander gigas geben. Wann die Chromoso- 
menverdoppelung geschehen ist, wusste man dagegen nicht, vor allem 
weil die in Rede stehenden Zellen nur einmal beobachtet worden sind, 
nimlich von GEERTS (1909) der bei Lamarckiana 2 EMZ-n mit 28 
Chromosomen gesehen hat. STOMPs ist noch in seiner letzten Ver- 
6ffentlichung (1925) der Ansicht, dass die Chromosomenverdoppelung 
nach der Reduktion erfolgt. Er fiihrt die Beobachtung von BLAKESLEE, 
BELLING und FARNHAM (1923) an Datura hierfiir als »une preuve 
directe» an. Diese Forscher hatten namlich nach dem Genotypus 
einiger tetraploiden Pflanzen geschlossen, dass die Pflanzen entweder 
durch eine Chromosomenverdoppelung nach der Befruchtung gebildet 
werden miissten, oder wenn sie aus diploiden Gameten entstanden seien, 
so muss die Chromosomenverdoppelung nach der Reduktion erfolgt 
sein. STOMPS tibersieht indessen dass diploide Gameten bei verschiede- 
nen Arten ja auf verschiedene Weise gebildet werden kénnen, und ver- 
mutlich auch bei derselben Art. RENNER (1917) hat hervorgehoben, 
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dass die Konstitution von Oe. gigas eher (gaudens + velans) . (gaudens 
+ velans), die von semigigas (gaudens + velans).gaudens oder (gaudens 
+ velans) . velans, ist, was ja der Fall sein soll wenn die Verdoppelung 
vor der Reduktion erfolgt, als (gaudens + gaudens) . (velans + velans), 
was der Fall sein soll, wenn die Verdoppelung nachher geschieht. 

Bei Artbastarden wurde in letzterer Zeit oft die Bildung von Game- 
ten mit verdoppelter Chromosomenzahl beschrieben. Es hat sich aber 
fast immer um Stérungen wahrend der Reduktionsteilung gehandelt. Man 
hat ihre Entstehung nicht als Folge von unregelmassigen somatischen 
Teilungen beobachtet. Solche sind jedoch nicht selten. Indessen haben 
RANDOLPH und MCCLINTOCK neulich (1926) bei Zea Mays in einigen 
Fallen in den Pollenfachern einige wenige PMZ-n mit verdoppelter 
Chromosomenzahl gesehen, deren Anwesenheit »must be due to abbera- 
tions occurring in late premeiotic divisions», und die wahrscheinlich den 
Ursprung einer gefundenen triploiden Mais-Form bilden. MorGan, 
BRIDGES und STURTEVANT (1925 a, S. 162) berichten auch iiber das Vor- 
kommen von tetraploiden Zellen unter den Oogonien von Drosophila, 
die wohl zur Bildung von diploiden Eiern fiihren, die dann nach 
Befruchtung triploide Fliegen geben. 

Von gewissem Interesse ist die Chromosomenbindung in derartigen 


tetraploiden PMZ-n. Es schien als ob alle Chromosomen miteinander 
vereinigt wiren, was ja bei gigantea oft der Fall war. Es ist jedoch 
schwicrig in einem derartigen Chromosomengewimmel eventuelle freie 
Paare zu sehen. Solche kénnen ja vorhanden gewesen sein. 


ALLGEMEINER TEIL. 
METASYNDESE UND CROSSING-OVER. 


Obgleich die Chromosomenpaarung wihrend der Meiosis bei der 
Mehrzahl der Organismen nach dem Parasyndese-Schema zu erfolgen 
scheint — man hat sogar behauptet, dass dies sicherlich die einzige 
vorkommende Art der Konjugation ist — gibt es bei den Oenotheren 
in Ubereinstimmung mit dem was wir und die Mehrzahl der Forscher 
gefunden haben, Metasyndese oder end-to-end Bindung. Ich habe die 
Reduktionsteilung bei Godetia, die ja Oenothera nahe steht, eingehend 
untersucht (1925), und dort scheint dagegen, nach allem zu urteilen, 
Parasyndese zu herrschen. Die heterotypische Prophase zeigt aller- 
dings viele Ahnlichkeiten mit der bei Oenothera, und auch die schliess- 
lich: gebildeten Doppelchromosomen haben ein dhnliches Aussehen, 
aber in zwei Hinsichten sind Verschiedenheiten vorhanden. Bei 





UBER DAS VERHALTEN DER CHROMOSOMEN 287 





Godetia tritt vor der Synapsiskontraktion eine mehr oder weniger deut- 
liche Paarung der Faden auf, die den Eindruck einer beginnenden 
Paarung homologer Chromosomen macht, wahrend bei Oenothera, 
nach der itibereinstimmenden Ansicht der Forscher, derartige Erschei- 
nungen nicht auftreten. Ferner wird bei Godetia einige Zeit nach der 
Synapsis der dicke Pachynemafaden in die haploide Anzahl Segmente 
aufgeteilt, deren Langshalften in der Regel stark auseinander weichen 
und die, wie es scheint, direkt zu Doppelchromosomen verkirzt wer- 
den. Im Gegensatz hierzu verbleibt bei den Oenotheren der Pachy- 
nemafaden in der Regel zum groéssten Teil ungeteilt und wird direkt 
in einen Ring von Chromosomen verwandelt; die Lingsspaltung ist 
wenig hervortretend und zeigt, wenn sie sichtbar ist, die auch bei 
Godetia zu beobachtende homotypische Spaltung. Auch wenn, wie bei 
rubrisepala, mehrere Doppelchromosomen gebildet werden, verlauft 
die Prophase auf die gleiche Weise, und die Doppelchromosomen sind 
nach Zusammenlegen der Schenkeln der Fadenschleifen zuerst oft zu- 
sammenhangend oder am Ring aufgehiangt (so auch wenn vollstindige 
Paarung herrscht, wie bei Oe. grandiflora, DAvis 1909). 

Auf ahnliche Weise scheint die Chromosomenbildung bei Trade- 
scantia zu erfolgen. An diesem zytologisch oft untersuchten Objekt, 
wo einige Forscher Meta-, andere Parasyndese gefunden haben, hat 
SANDS (1925) die Chromosomenbildung wahrend der heterotypischen 
Prophase mit Mikrodissektion studiert und gefunden, dass der Pachy- 
nemafaden durch Einschniirungen in eine Kette von Chromosomen 
verwandelt wird, die vor der Auflésung der Kernmembran zerfiel, bei 
T. Rhoeas aber bis zur Metaphase bestehen blieb, also ganz wie bei 
Oenothera. Auch an anderen Objekten hat man eine, wenngleich zu- 
falligere, Verkettung der Chromosomen beobachtet. 

Ungeachtet der metasyndetischen Chromosomenpaarung gibt es 
jedoch wahrend dem »second contraction», bei Formen wo diese stark 
ist, Méglichkeit zum Substanzaustausch (siehe S. 262). Man kann doch 
davon ausgehen, dass dies seltener vorkommt als bei der para- 
synaptischen Chromosomenkonjugation, wo die homologen Chromo- 
somen lange side-to-side liegen. Bei Godetia ist das normale Vorkom- 
.-men eines recht hohen Prozents (14,3) crossing-over in einer Koppe- 
lungsgruppe nachgewiesen worden (RASMUSON 1921). Bei den ringbil- 
denden Formen von Oenothera diirfte es so selten vorkommen, dass 
crossing-over als eine Mutation erscheint. So kénnte man vielleicht die 
sulfurea-Mutation von biennis deuten, die ab und zu in fiir diesen 
Faktor (sulfurea ss, normal Ss oder SS) heterozygotischen Linien auf- 
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tritt (siehe OEHLKERS 1924, ferner S. 297). Ofter hat man crossing- 
over in freien Chromosomenpaaren zu erwarten, vielleicht besonders 
in solchen Paaren die frih vom Ring losgelést werden und nicht eine 
Zeit an demselben oder an anderen Paaren hingen bleiben (siehe 
rubrisepala). Eine Koppelungsgruppe mit vier Faktoren hat auch 
RENNER (1925) bei seinen Artkreuzungen gefunden, die sich normal 
mit crossing-over im Sinne MORGAN’S verhalten sollte; sie entspricht 
SHULL’s Chromosom I. Ejinige der von SHULL in diesem Chromosom 
lokalisierten Faktoren, erwiesen sich indessen nach RENNER in einigen 
Kreuzungen als frei. Wahrscheinlich hat also SHULL zu dieser Koppe- 
lungsgruppe Falle von Chromosomenkoppelung gestellt (d. h. Koppe- 
lung zwischen verschiedenen Chromosomen). 


CHROMOSOMENKOPPELUNG. 


Besonders frappierend ist bei der Reduktionsteilung der Oeno- 
theren die bestimmte Anordnung der Chromosomen, die man wiahrend 
der Diakinese und Metaphase vorfindet, so bei Lamarckiana einen 
Ring von 12 Chromosomen und ein Doppelchromosom. Meine Beob- 
achtungen stimmen in dieser Hinsicht mit den von CLELAND iiber- 
ein, wihrend andere Forscher allerdings sagen, dass die Chromosomen 
miteinander zusammenhangen, aber nicht die Konstanz der Anordnung 
hervorheben, sondern gerne davon sprechen, dass »occasionally» Paare 
gebildet werden, oder dass die Anzahl von Paaren in den verschiedenen 
PMZ-n variiert. Ferner habe ich gleichwie CLELAND gefunden, dass 
der Chromosomenring auch wihrend der Metaphase bestehen bleibt, 
dass in diesem die nebeneinander liegenden Chromosomen gegen ver- 
schiedene Pole orientiert werden, wodurch der Ring gegen die Ana- 
phase ein zickzackahnliches Aussehen erhalt und eine sehr regelmassige 
Verteilung der Chromosomen stattfindet. Deutlich tritt dies nur in 
gut fixiertem Material hervor. In dieser regelmassigen Verteilung 
kamen auch St6rungen vor, bei einigen Formen waren sie sehr haufig, 
und traten gerne in etwas pathologischem, z. B. spat im Herbste fixiertem 
Material auf. Durch diese erhalten sicherlich viele Pollenkérner un- 
geeignete Chromosomenkombinationen oder -zahlen und gehen zu- 
grunde. Die meisten Oenotheren haben ja einen hohen Prozent sterilen 
Pollen und wie sich aus den von BOEDIIJN (1925) erhaltenen Sterilitats- 
zahlen ergibt, sind diese bei Formen mit guter Chromosomenpaarung 
niedrig (deserens, blandina, Hookeri, weniger grandiflora; letzteres 
beruht aber vielleicht darauf, dass DE VRIES’ Form nicht die 
gleiche Chromosomenanordnung hat wie die von DAvis untersuchte 
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amerikanische grandiflora), waihrend sie bei den ringbildenden gross 
sind. 

Bei Lamarckiana gibt es ein Paar homologe Chromosomen die 
wahrend der Diakinese und Metaphase ein Ringpaar bilden, wogegen 
die anderen 12 wahrscheinlich staérker verschieden sind. Trotzdem 
muss man auch in bezug. auf sie in gewissemy Sinne von homologen 
Chromosomen sprechen, ungefaihr in gleichem Sinne wie bei Artbastar- 
den. Bei einigen solchen pflegen wihrend der Diakinese nur Doppel- 
chromosomen gebildet zu werden, bei anderen sind die Chromosomen 
ungepaart; einen Ubergang bildet eine dritte Gruppe (beispielsw. 
Godelia), wo eine etwas variierende Anzahl Doppelchromosomen ge- 
bildet wird. Im letztgenannten Fall gibt es offenbar Homologen, wenn- 
gleich ihre Affinitét so geschwiacht ist, dass sie in der Diakinese und 
Metaphase oft voneinander getrennt sind. Bei Drosophila hat man bei 
anderen Arten die friiher bei melanogaster angetroffenen Koppelungs- 
gruppen teilweise wiedergefunden, die auf das Vorkommen von in 
gewissem Masse homologen Chromosomen hinweisen. 

Man kann ruhig annehmen, dass im Ring homologe Chromoso- 
men neben einander liegen. Wir haben néimlich in mehreren ab- 
weichenden Figuren eine paarweise Anordnung von Chromosomen 
gesehen (Fig. 1j und 5c), bei rubrisepala liegen die paarbildenden 
Chromosomen neben einander, und gleichwie bei franciscana (CLELAND 
1922) scheinen die verschiedenen Paare im Ringe eine bestimmte Lage 
gehabt zu haben. Homologe Chromosomen werden also wahrend der 
Anaphase immer voneinander getrennt, und wie in der Einleitung er- 
waihnt worden ist, hat CLELAND hervorgehoben, dass die durchgingige 
Zickzackorientierung am ehesten auf eine regelmdssige Chromosomen- 
anordnung in den Paaren hindeutet, zufolge deren die Chromosomen 
ABCDEF zum einen, abcdef zum anderen Pol gehen. Die theoretischen 
Schlusssaétze CLELAND’S iiber dieses Verhalten der Chromosomen wih- 
rend der Reduktionsteilung sind nur in einem wenige Zeilen umfassen- 
den Resumé eines Vortrages angegeben (1924 b): Die Ringbildung ent- 
steht durch die Heterozygotie oder durch den balanzierten letalen 
Zustand; das Vorkommen von nur 2 Arten Gameten und die starke 
Koppelung beruht auf dem Verhalten der Chromosomen wihrend der 
Anaphase, crossing-over diirfte auf Unregelmassigkeiten in der hetero- 
typischen Anaphase zuriickzufiihren sein. 

Man soll demnach erwarten, dass man bei solchen Formen, deren 
Eigenschaften beim Kreuzen im Komplex vereinigt sind, Chromoso- 
men in Ringbildung antrifft, waihrend freie Mendelspaltung mit freien 
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Chromosomenpaaren in Beziehung steht. Vieles deutet darauf hin, 
dass ein solches Verhaltnis wirklich vorkommt. Sulfurea-gefarbtv 
Bliite spaltet wie rezessiv bei franciscana (wo es freie Paare gibt), 
bei biennis, wo es keine Paare gibt, verbleibt der Bastard aber konstant 
(EMERSON 1924). OEHLKERS hat neulich (1926) einen Beleg fiir die 
Sache geliefert. Bei der Kreuzung zwischen Oe. suaveolens und Oe. 
strigosa (beide mit zusammenhangenden Chromosomen) zeigte der eine 
Bastard, flava, freie Mendelspaltung mehrerer Faktorspaare, und hatte 
in der Diakinese 7 freie Paare, der andere, albata, keine Spaltung und 
die Chromosomen bildeten in der Diakinese Ketten. Man kann jedoch 
OEHLKEERS nicht beipflichten wenn er behauptet, dass weil flava freie Ge- 
mini hat, die Verkettung der Chromosomen der Oenotheren nicht auf Ba- 
stardierung beruht. In dem Bastard flava ist ja der Komplex stringens 
mit den Chromosomen zusammengekommen die flavens bilden, und 
hier kann ja zwischen homologen Chromosomen eine grdssere Affinitat 
vorhanden sein als zwischen den in den Komplexen, die Oe. strigosa 
und Oe. suaveolens bilden. Bei Kreuzungen zwischen Bastarden k6én- 
nen ja Chromosomen mit grosser Verwandtschaft zusammenkommen. 
Und nichts hindert das Heterozygotie Ringbildung hervorrufen kann 
und diese dann die Heterozygotie konstant macht. Eine Andeutung, 
dass die Chromosomen in Bastarden die Tendenz haben in Ketten 
zusammenzuhiangen, habe ich in der Gattung Godetia gefunden, obwohl 
dort die Chromosomenpaare nach der Auflésung der Kernmembran 
frei waren und eine Oenothera-Verteilung der Chromosomen gar nicht 
vorkam (HAKANSSON 1925). Bis auf weiteres ist es wohl am einfach- 
sten anzunehmen, dass die Chromosomen bei Oenothera wie bei 
anderen Organismen, wenn sie ziemlich nahe verwandt sind, Gemini 
bilden; ist die Affinitat geringer, werden keine Paare gebildet, sondern 
die Chromosomen hangen miteinander unter Bildung eines grosseren 
Ringes zusammen, sie verbleiben nicht frei und ungepaart wie bei 
anderen Artbastarden. Die Affinitat ist jedoch so gross, dass die Ho- 
mologen in der Prophase konjugieren und infolge dessen in dem Ring 
neben einander liegen. 

Dass die Chromosomen wahrend der Reduktionsteilung nicht frei 
kombiniert werden ist in geringerem Masse auch von anderen Orga- 
nismen bekannt. Bei gewissen Insekten ist es gut bekannt, dass das 
Geschlechtschromosom wihrend der Reduktionsteilung an einem der 
Autosomen befestigt ist und mit diesem geht. Nach KrmHaRA und ONO 
(1925) besteht der Geschlechtschromosomenkomplex bei Minnchen von 
Rumex acetosa aus einem grossen M-Chromosom und 2 kleineren, m; 
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und ms, von denen die beiden letzteren in der Meiosis immer zum 
gleichen Pol wandern. Bei Drosophila sollen die genetischen Beob- 
achtungen darauf hindeuten, dass die Chromosomen bei der Meiosis 
in triploiden Weibchen nicht willkirlich verteilt werden, sondern 
Geschlechtszellen mit 2 X-Chromosomen und einem Satz Autosomen 
oder mit 1 X-Chromosom und 2 Siatzen Autosomen sollen 6*/, Mal so 
oft gebildet werden wie solche mit 1 X-Chromosom und einem Satz 
Autosomen oder 2 jeder Art (MORGAN, BRIDGES, STURTEVANT 1925 b, 
S. 287). Es fragt sich jedoch ob man im letztgenannten Fall nicht die 
Moglichkeit in Betracht ziehen soll, dass die Verteilung willkiirlich 
erfolgt, dass aber einige Chromosomenkombinationen weniger vital 
sind als andere. 

Bei Oenothera Lamarckiana nehmen wir demnach an, dass der 
grosse Chromosomenring aus zwei Chromosomenkomplexen_besteht, 
gaudens, dessen sechs Chromosomen wir ABCDEF nennen, und die 
velans-Chromosomen abcdef, wozu erwahnt sei, dass der Unterschied 
zwischen A und a grosser als bei reinen Arten sein diirfte. Im Ring wech- 
seln gaudens- und velans-Chromosomen miteinander ab, die Anord- 
nung ist immer AaBbCcDdEeFf, und wahrend der Anaphase werden, 
dank dem durchweg zickzackférmigen Ring, die beiden Gruppen von 
einander getrennt. Das freie Chromosomenpaar enthalt den Rotnervig- 
keitsfaktor R, also die Allelomorphe Rr. Wir kénnen diese Chromoso- 
men, die einander wahrscheinlich ahnlicher sind als den anderen, mit 
G und G, bezeichnen. R wird namlich nach den Angaben mehrerer 
Forscher (siehe HERIBERT-NILSSON 1920 b) frei zwischen gaudens und 
velans ausgetauscht. Andere sich frei verhaltende Faktoren sind bei 
Lamarckiana nicht gefunden worden; diese bildet demnach vier Arten 
von Gameten. Dass R in dem freien Paar zu lokalisieren ist ergibt sich 
daraus, dass nach RENNER (1925) R bei Oe. muricata fest an den rigens- 
Komplex gekoppelt ist, bei Oe. biennis an rubens; ein Ubertritt von dem 
einen Komplex in den anderen findet hier nicht statt. Aber bei 
muricata hat CLELAND gezeigt (1923), dass es kein freies Paar gibt, 
sondern alle Chromosomen bilden einen einzigen Ring, wie ja auch 
biennis kein freies Chromosomenpaar hat. 

Die bei der Befruchtung gebildeten Chromosomenkombinationen 
AABBCCDDEEFF und aabbccddeeff sind nicht lebensfahig und nur als 
leere Samen vorhanden. Nur die Heterozygoten AaBbCcDdEeFf ent- 
wickeln sich und bilden abermals die gleichen Geschlechtszellen. In 
bezug auf Rr ist es, wie HERIBERT-NILSSON zuerst hervorgehoben hat 
und woran RENNER spiater bestimmt festgehalten hat, so, dass die 
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homozygotische RR nicht lebensfahig ist — diese Zygoten werden eli- 
miniert; Rr und auch die rezessive Homozygote rr werden dagegen 
entwickelt. Ob R ein Letalfaktor ist oder ob die Chromosomenkom- 
bination GG nicht realisiert werden kann, sei dahingestellt. Hinsicht- 
lich der gaudens- und velans-Chromosomengruppen braucht man wohl 
nicht anzunehmen, dass jeder von ihnen mit einem zygotisch 
letalen Faktor gekoppelt ist, sondern zwei der bei der Befruchtung 
gebildeten Chromosomenkombinationen sind ganz einfach nicht lebens- 
fahig. 

Von den spontanen Oenothera-Formen kennt man die Chromo- 
somenanordnung bei muricata, die einen Ring von 14 hat, biennis mit 
2 Ringen oder einem einzigen alle Chromosomen umfassenden 
(CLELAND 1923), strigosa, Cockerelli und suaveolens, mit einem oder 
vielleicht mehreren grossen Ringen (OEHLKERS 1926). Bei diesen For- 
men scheinen. keine freien Paare vorhanden zu sein, aber auch nicht 
wie bei Lamarckiana Faktoren, die regelmiéssig von einem zum an- 
deren Komplex iibergehen (RENNER). Sie sind heterozygotisch, haben 
hohe Pollensterilitit (BOEDIJN 1925), die beiden Komplexe, die diese 
spontanen Formen bilden, sind nach RENNER sehr konstant, keine 
Spaltungen findet statt. Ungefahr der gleiche Chromosomenkomplex 
kann bei verschiedenen Arten vorkommen, so albicans bei Oe. biennis 
und Oe. suaveolens, rubens bei Oe. biennis zeigt grosse Ahnlichkeit mit 
gaudens. Bei den meisten dieser Formen besteht die Eigentiimlichkeit, 
dass der eine der beiden haploiden Chromosomenkomplexe die Pollen- 
k6érner, in die er gelangt, totet. In den Embryosacken fungiert im 
Gegenteil der andere, aber nach RENNER (1925) ist der im Pollen aktive 
Komplex in den Embryosacken nicht rein letal, sondern in der Samen- 
aniage entsteht oft eine Konkurrenz zwischen der obersten und unter- 
sten Makrospore, in welcher die den aktivsten Komplex enthaltende in 
den meisten Fallen, aber nicht immer siegt. So werden bei Oe. muri- 
cata eine geringe Anzahl von curvans-Embryosicken gebildet und die 
Heterogamie ist nicht rein. Hierauf beruht die Entstehung von so- 
genannten metaklinen Bastarden. Mehrere Forscher nehmen_ bei 
heterogamen Oenotheren gerne Gamet-Letalfaktoren an, ein eizellen- 
letalen (gynoletalen) tétet in der Samenanlage die eine, und ein 
pollenletalen (androletalen) im Pollen die andere Gametensorte (DE 
VRIES, SHULL). Diese Auffassung ist jedoch zuriickgewiesen worden 
(RENNER u. a.), und es verhalt sich wohl so, dass die verschiedenen 
Chromosomenkomplexe in Pollenkérnern und Makrosporen ungleich 
vital sind, wobei schwache Vitalitaét im Pollen die vollstindige Elimi- 
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nation der entsprechenden Gameten verursacht. Die Komplexe albi- 
cans und rigens hat RENNER im Pollen nie aktiv gefunden. 

Andere spontane Formen haben gute Chromosomenpaarung, so 
Hookeri (SCHWEMMLE 1924) und amerikanische grandiflora (Davis) 
mit 7 Doppelchromosomen, franciscana mit 5 und einem Ring von 4 
(CLELAND). Diese werden jedoch fiir homozygotisch gehalten und ihr 
Pollen hat fast gar keine sterilen K6rner; tote Samen sind selten (siehe 
LEHMANN). Hookeri hat zwei ganz gleiche haploide Komplexe 
(RENNER); iiber diese weiter unten. 

RENNER hat gezeigt, dass die bei spontanen Formen konstanten 
Komplexe bei der Bastardierung ihre Konstanz verlieren kénnen und 
mendelnde Faktoren von ihnen abgetrennt werden. Dies beruht also 
wahrscheinlich darauf, dass friiher in den Ring eingefiigte Chromo- 
somenhomologen jetzt als freie Paare auftreten, vielleicht aus dem 
Grunde weil sie mit Homologen im neuen Komplex niher verwandt 
sind. Dass Verkettung von Chromosomen und ausgebliebene Spaltung 
Hand in Hand gehen, zeigte OEHLKERS in oben referierter Unter- 
suchung. Andere Bastarden sind in bezug auf Chromosomenkoppelung 
nicht untersucht und dies wird wohl die nachste Aufgahe der For- 
schung sein. Oe. fallax (velans . rubens) ist ein — wie in der Literatur 
hervorgehoben wird — konstanter Bastard, der aber nach Bliitengrésse 
spaltet (wobei die biennis-Bliite dominiert), ausserdem werden aber 
auch weissnervige Individuen abgespalten (HERIBERT-NILSSON, RENNER). 
Wir sahen bei fallax die Chromosomenverhaltnisse von Lamarckiana, 
und es ist ja am wahrscheinlichsten, dass auch hier der Rotnervigkeits- 
faktor im freien Paar liegt. Wie es scheint verlangt aber die Ab- 
spaltung von Lamarckiana-Bliten dass sich noch ein weiteres Paar von 
Chromosomen wie frei verhalt. Denn wenn dieser rezessive Faktor 
stets an die velans-Chromosomen gebunden ware, kénnte er ja nicht 
als Homozygot realisiert werden wenn immer nur die Kombination 
velans.rubens realisiert wird. Ob die beobachteten Unregelmassig- 
keiten diese Spaltungsverhaltnisse erklaren kénnen, miissen naihere Un- 
tersuchungen an grésserem Material zeigen. 

Die faktorielle Analyse der Oenotheren ist ja trotz der ungeheueren 
Literatur nicht sehr weit vorgeschritten. HERIBERT-NILSSON, RENNER, 
SHULL, Davis, COBB und BARTLETT, OEHLKERS u. a. haben jedoch 
wichtige Beitrige zu derselben geliefert. RENNER ist es nun (1925) 
hei seinen Artkreuzungen gelungen 5 Gruppen von Faktoren zu isolie- 
ren, die hierbei auf: fiinf der sieben Oenotherenchromosomen lokalisiert 
wurden. Eine Gruppe umfasste vier Faktoren mit Faktorskoppelung 
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und crossing-over. Sie entspricht nach ihm SHULL’s Chromosom [ 
(siehe oben). RENNER lasst es unentschieden, inwiefern entsprechende 
Chromosomen der verschiedenen spontanen Typen homolog sind. 
SHULL (1925) hat bei der Kreuzung verschiedener Mutanten mit 
Lamarckiana ausser der grossen Koppelungsgruppe zwei kleinere ge- 
funden, die eine mit brevistylis-, die andere mit vetaurea- und supplena- 
Bliiten. Letzteres kann noch kein Beweis gegen die Ubereinstimmung 
zwischen der Anzahl Chromosomen- und Koppelungsgruppen bei 
Lamarckiana sein, denn die Chromosomen sind bei den letztgenannten 
Formen nicht untersucht. Da sie meistens aus rubricalyx-Kreuzungen 
kommen, ist ja das Vorkommen mehrerer freien Chromosomenpaare 
wabrscheinlich. Das Vorkommen von normalen Spaltungszahlen in 
bezug auf die Faktoren der dritten Koppelungsgruppe, was dahin 
gedeutet wird, dass ihr Letalfaktoren fehlen, spricht auch fiir bessere 
Paarung. 


DIE ENTSTEHUNG DER J4-CHROMOSOMIGEN MUTANTEN. 


Eine der hier untersuchten hatte vier freie Paare, namlich rubri- 
sepala. Wir kénnen uns ihre Entstehung aus Lamarckiana folgender- 
massen vorstellen. Durch Unregelmassigkeiten in der Anaphase er- 
folgte ein Austausch von Chromosomen, sodass die Chromosomen 
ABCdef zu dem einen Pol, abcDEF zu dem anderen gingen (bei der 
folgenden Besprechung sehen wir meist vom freien Chromosomen- 
paar ab). Der letztere Gamet bildet beim Verschmelzen mit einem 
velans-Gameten (abcdef) die Zygote aabbccDdEeFfGG,, und diese diirfte 
bei ihrer Reduktionsteilung vier freie Paare (aa, bb, cc und GG,) sowie 
den Ring DdEeFf bilden. Der Uberschuss an velans-Chromosomen gibt 
sich in der starken Ausbreitung der roten Farbe zu erkennen. Rubri- . 
sepala stimmt, wie erwahnt, in der Chromosomenanordnung mit den 
sogen. Halbmutanten rubrinervis und rubricalyz iiberein. Dass zwei 
durch Chromosomenaustausch zusammengefihrte identische gaudens- 
oder velans-Chromosomen nicht am Ring teilnehmen, sondern eher 
freie Paare bilden, wenn nadmlich die homologen velans- bzw. 
gaudens-Chromosomen nicht vorhanden sind, erscheint in hohem Grade 
wahrscheinlich, so wenn man an die Tendenz zur Paarbildung und 
Trivalentenbildung denkt, die bei der triploiden Form vorkam, wenn 
sich auch hier wegen der Anwesenheit korrespondierender Chromoso- 
men vom anderen Komplex die ringbildenden Krafte geltend machen 
konnten. Bei den tetraploiden Formen waren diese offenbar ganz 
dominierend. Auch bei dem trisomen dependens sahen wir ein neues 
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Paar im Ringe eingefiigt. Man kann sich aber erst nach der Unter- 
suchung mehrerer Halbmutanten und deren Kreuzungsprodukte eine 
Auffassung dariiber bilden, ob ein wahrscheinlicher Chromosomenaus- 
tausch immer mit Paarbildung Hand in Hand geht. 

Die Erblichkeitsverhaltnisse der Halbmutanten sind in letzterer 
Zeit von DE VRIES studiert worden. Ihre hervorragendste Eigentiim- 
lichkeit ist, dass sie in ihren Nachkommen zu ungefahr */, einen sogen. 
homozygotischen Mutanten haben. Gegenwirtig sind mehrere Halb- 
mutanten mit entsprechenden homozygotischen Mutanten bekannt. Als 
ein Beispiel sei rubrinervis mit deserens angefiihrt. Nach DE VRIES 
(1919) entsteht rubrinervis aus Lamarckiana dadurch, dass gaudens 
(DE VRIES beniitzt leta und velutina als Bezeichnung fiir gaudens und 
velans) zu deserens mutiert, indem es u. a. den Letalfaktor verliert. 
Durch Verschmelzen von deserens und velans wird rubrinervis gebildet. 
Sie bildet die Gameten deserens und velans und ihr Nachkommen be- 
steht zu */, aus leeren Samen (velans . velans) — wahrend ja Lamarck- 
iana */, leere hatte —, ?/, rubrinervis (deserens . velans) und */, deserens 
(deserens . deserens), die homozygotisch ist, hat keinen sterilen Pollen 
und keine leere Samen. Letale Faktoren enthalt sie nicht, sie besteht 
also nach DE VRIES aus zwei mutierten gaudens-Gameten. 

Nun hat indessen CLELAND gefunden, dass deserens 7 freie Paare 
hat, und man kann daher meiner Ansicht nach ihre Entstehung folgen- 
dermassen erklaren. MRubrinervis entsteht aus Lamarckiana auf die 
gleiche Weise wie rubrisepala durch Chromosomenaustausch. Wir 
nehmen an, dass sie die Chromosomen aabbccDdEeFfGG, hat. Sie 
hildet, wenn wir von GG, absehen, die drei freien Paare (gefunden von 
CLELAND) aa, bb und cc, und die Gameten abcDEF und abcdef (falls 
im Ring Zickzackanordnung vorhanden ist). Bei Selbstbefruchtung 
wird zu *'/, die Chromosomenkombination aabbccddeeff = leere Samen, 
wie bei Lamarckiana, gebildet, */, aabbccDdEeFf = rubrinervis und */, 
aabbccDDEEFF = deserens. Hierdurch werden die sieben freien Chro- 
mosomenpaare der letzteren erklart. Sie hat sowohl gaudens- wie 
velans-Chromosomen. Sie bildet offenbar nur eine Art von Gameten 
(wenn in GG, kein Allelomorphenunterschied vorhanden ist), ist dem- 
nach, wie DE VRIES angibt, homozygotisch. Dass der Pollen ganz 
fertil ist, wird auch erklart, gleichwie dass keine Samen leer sind, 
da ja nur eine Art von Zygoten gebildet wird. Der Umstand, dass 
deserens, wie DE VRIES gefunden hat, dort, wo Lamarckiana Zwilling- 
bastarden bildet, einheitliche bildet, beruht natiirlich auf der Bildung 
von nur einer Art Gameten. Rubrinervis gibt dagegen noch Zwilling- 
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bastarden, doch soll leita hier mehr velutina ahnlich sein (RENNER 
1917, S. 267), was mit der Annahme eines Chromosomenaustausches 
stimmt, sodass in beiden Gametentypen velans-Chromosomen vorhan- 
den sind. Die von DE VRIES (1925 a) gefundene homozygotische Mutante 
blandina, entstanden durch Vermittlung von problandina, verhalt sich 
in bezug auf Pollen, Bastardbildung u. a. ganz wie deserens; auch sie 
hat nach CLELAND 7 freie Paare. Sie ist wahrscheinlich auf eine ahn- 
liche Art wie deserens entstanden. Da sie dem Zwillingbastarden velu- 
tina gleicht — was DE VRIES zur Annahme veranlasste, dass sie aus 
2 velans-Gameten entstanden sei die nur den Letalfaktor verloren 
haben — kann man als gegeben annehmen, dass die Chromosomen 
die den Phanotypus des velans-Komplexes bedingen, vorhanden sind. 

Nach DE VRIES hat sowohl deserens wie blandina das Mutations- 
vermogen verloren. Man durfte annehmen kénnen, dass das Mutieren 
bei Lamarckiana und anderen spontanen Formen u. a. auf einem Aus- 
tausch zwischen den beiden Chromosomenkomplexen beruht; in gewissen 
Fallen ist es der Austausch von homologen Chromosomen (siehe oben), 
in anderen Fallen vielleicht crossing-over zwischen homologen Chro- 
mosomen in den zwei Komplexen. Es ist klar, dass diese beiden 
Prozesse bei den zwei in Rede stehenden Formen ohne Wirkung 
verbleiben, da ihre Chromosomenpaare aus ganz identischen Chromo- 
somen bestehen. Oc. Hookeri, die 7 Chromosomenpaare hat, diirfte 
eine ihnliche Chromosomenzusammensetzung aufweisen (vielleicht auf 
aihnliche Weise entstanden). Sie besitzt auch kein Mutationsvermégen, 
und ihre beiden Komplexe sind nach RENNER ganz identisch. Es wird 
demnach wie bei den homozygotischen Mutanten, wegen der volligen 
Identitat der gepaarten Chromosomen, nur eine Art von Gameten ge- 
bildet. Es ist wohl zu vermuten, dass die aus rubricalyx hervorge- 
gangene homozygotische latifrons auch vollstandige Paarung hat. 

Bei den Halbmutanten deutet also die geinderte Chromosomenan- 
ordnung auf einen Chromosomenaustausch zwischen den beiden Kom- 
plexen. RENNER hat (1925, S. 137) angenommen, dass die Entstehung 
der nanella-Mutante bei Lamarckiana darauf beruhen kann, dass der 
Faktor n von gaudens auf velans iibergeht (Lamarckiana hat also N 
bei velans und erst durch Austausch kann die rezessive Homozygote nn 
realisiert werden). Ahnlich soll sie bei biennis durch Ubergang von 
rubens auf albicans geschehen. Desgleichen wird die Entstehung von 
sulfurea aus biennis in heterozygotischen Linien (siehe oben) als ein 
Ubergang von s von albicans auf rubens gedeutet, denn erst hierdurch 
kann ss realisiert werden, sonst wird nur Ss gebildet. Biennis sulfurea 
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hat aber nach EMERSON die gleiche Chromosomenanordnung wie ge- 
wohnliche biennis, und man kann deshalb vermuten, dass hier kein 
Austausch von Chromosomen stattfand, sondern dass der Ubergang 
durch crossing-over erfolgte (siehe oben), um so mehr als S zur erwahn- 
ten Koppelungsgruppe gehdért die in Artkreuzungen normales crossing- 
_ over zeigt. Es ist anzunehmen, dass planifolia die die gleiche Anord- 

nung wie Lamarckiana aufweist, gleichfalls einem crossing-over Pro- 
zess ihre Entstehung zu verdanken hat. 


DIE TRISOMEN MUTANTEN. 


Wie erwahnt war das Extra-Chromosom in der Regel in den Ring 
eingefiigt und lag nur selten frei. Dies erklart eine Eigentiimlichkeit 
in den Vererbungsverhiltnissen mehrerer 15-chromosomiger Mutanten 
die seit langem Verwunderung erweckt hat. Oe. Lamarckiana bildet ja 
gaudens und velans in gleicher Anzahl im Pollen und in den Embryo- 
sicken, lata bildet gaudens und velans im Pollen (wenn solcher vor- 
handen ist, die 8-chromosomigen Pollenkérner gehen bekanntlich zu- 
grunde), in den Embryosicken gaudens, velans und Jata-velans aber 
offenbar nur sehr wenige lata-gaudens, denn bei Zwillingbastardbildung 
entsteht selten lata-lata (siehe RENNER 1917, S. 256, DE VRIES 1925, 
S. 174). Offenbar ist es so, dass wenn die ringbildenden Chromosomen 
auseinander gehen, das Extra-Chromosom, das wohl auch in den 
EMZ-n in den Ring eingefiigt ist, immer mit den velans-Chromosomen 
folgt. Die wenigen lata-leta-Pflanzen entstehen wenn es frei liegt, 
hierbei soll — theoretisch gesehen — gleich oft lata-gaudens wie lata- 
velans gebildet werden. Bei Oe. lata halt man das Extra-Chromosom 
wegen der leta-Ahnlichkeit von lata fiir ein gaudens-Chromosom. 
Wir nehmen an, dass das gaudens-Chromosom A verdoppelt ist. Im 
Ring ist also die Anordnung AAaBbCcDdEeFf vorhanden (denn die 
identischen Chromosomen haben wie friiher hervorgehoben wurde eine 
Anziehung auf einander). Bei Zickzackanordnung gehen wahrschein- 
lich die Chromosomengruppen Aabcdef und ABCDEF auseinander, das 
Extra-Chromosom folgt also den velans-Chromosomen. 

In bezug auf die Ursache zur Bildung der trisomen Mutanten hat 
DE VRIES die Ansicht vertreten, dass die Veranderung der Chromoso- 
menzahl etwas ganz sekundares ist, nur eine Begleiterscheinung der 
Mutation, wihrend andere Forscher hervorheben, dass die Verdop- 
pelung eines Chromosoms an und fiir sich eine so grosse Wirkung hat, 
dass hierbei eine neue Form entsteht. In Ubereinstimmung mit GATES 
denkt man sich diese durch non-disjunction entstanden. Fiir DE VRIES 








298 ARTUR HAKANSSON 





(1925 a, S. 172, 1925b) wird die Entstehung dagegen komplizierter. 
Teils mutiert ein ganzer Komplex Faktoren, die mutmasslich nahe bei 
einander im Chromosom liegen (ein »physiologisches Chromomer > bil- 
den), teils entsteht ein androletaler Faktor, der bei der Mutante die 
Pollenkérner mit 8 Chromosomen t6tet, schliesslich erfolgt gleichzeitig 
eine Art Verlustmutation, wodurch bei der Mutterpflanze non-disjunction 
in dem mutierten Chromosomenpaar zustande kommt. Wir haben 
jedoch noch keinen Grund den zweiten angedeuteten Erklarungsgrund 
fallen zu lassen; bei Datura hat nach BLAKESLEE die Verdoppelung 
eines Chromosoms einen grésseren Effekt als die Verdoppelung samt- 
licher Chromosomen. 

Es wurde indessen eine erheblich gréssere Anzahl trisomer Mutan- 
ten als haploider Chromosomen gefunden. Neulich haben DE VRIES und 
BOEDIJN in mehreren Publikationen zu zeigen versucht, dass sie unter 
den Trisomen mit Bezug auf ihre fusseren Eigenschaften und gene- 
tischen Verhaltnisse zu anderen Typen, 7 Haupttypen unterscheiden 
kénnen, um die sich eine gréssere oder kleinere Anzahl sekundarer 
Mutanten gruppiert. Diese Haupttypen treten auch bei Pollination von 
triploider semigigas mit beispiclsw. decipiens oder anderen 14-chromo- 
somigen Formen mit homogenem Pollen auf; auf analoge Art sind sie auch 
aus Oe. biennis hergestellt worden. Die Haupttypen sind: pulla, die 
allein in ihrer Gruppe steht und auf jenes Chromosom lokalisiert wird 
das nach diesen Forschern die leta- und velutina-Faktoren tragt, ferner 
lata mit albida, scintillans mit oblonga, beide diese Gruppen umfassen 
auch zahlreiche sekundare Typen, sowie schliessiich cana, pallescens, 
liquida und spathulata, von denen jede nur wenige sekundére Formen 
besitzt. Es ist méglich, dass es den genannten Forschern gelungen ist, 
jene Typen zu unterscheiden, die bei der Verdoppelung jedes der 7 
Chromosomen zustandekommen (obgleich man beim Gedanken an die 
Verschiedenheit zwischen gaudens- und velans-Chromosomen 14 oder 
vielleicht eher 13 Typen erwarten sollte); doch muss es b. a. w. als 
iibereilt betrachtet werden, die vier letzten kleineren Gruppen auf vier 
kleincre Chromosomen zu lokalisieren, da wie erwahnt Verschieden- 
heiten in der Chromosomengrosse bei Oenothera keinesweg sicher fest- 
gestellt worden sind (siehe S. 264), und ausserdem haben sich neulich 
Schwierigkeiten herausgestellt, gefundene Koppelungsgruppen auf Chro- 
mosomen mit entsprechender Groésse zu lokalisieren schon wenn man 
von Drosophila melanogaster zu D. virilis ging (METZ 1925, S. 29). Bei 
letztgenannter Art hat wie es scheint das kleine punktaéhnliche Chromo- 
som eine grosse Anzahl] Mutationen ergeben. 
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Bei den Formen wo hier die Reduktionsteilung untersucht worden 
ist, hat die Chromosomenverdoppelung offenbar nicht das freie Paar 
getroffen, denn dies muss sich in Analogie mit den Verhialtnissen bei 
Oe. excelsa und den Daturen durch das Vorkommen eines trivalenten 
Chromosoms, event. eines bivalenten und eines ungepaarten zu erken- 
nen geben, wahrend wir das Extrachromosom in den Ring eingefiigt 
gefunden haben. Obscura gehért wohl in eine andere Gruppe als die 
iibrigen, sie ist in den Nachkommen keiner von diesen vorgekommen 
(siehe HERIBERT-NILSSON 1915), und ihre Ahnlichkeit mit scintillans 
oder ihrer sesquiplexen (d. h. konstanten) Form nitens beruht offenbar 
darauf, dass das scintillans-Chromosom verdoppelt worden ist. Von 
den anderen hat lata und dentata deutlich das lata-Chromosom ver- 
doppelt. Ob stricta, dependens und curta auch das lata-Chromosom 
verdoppelt haben, sci dahingestellt. Hiergegen spricht das von lata 
abweichende Aussere dieser Formen, dafiir der Umstand, dass stricta 
in ihren Nachkommen lata und albida sowie dependens und curta hat, 
dass die Nachkommen von Lamarckiana-Pflanzen, entstanden in F, in 
dependens X Lamarckiana, viel lata aber keine dependens zeigen. Wenn 
es aber auch, wie BOEDIJN annimmt, das Wahrscheinlichste ist, dass auch 
in Nachkommen das gleiche Chromosom wie in der Mutterpflanze ver- 
doppelt worden ist, so braucht dies jedoch keineswegs der Fall zu sein. 

Die Ursache, dass bei der Verdoppelung eines und desselben Chro- 
mosoms mehrere verschiedene Formen gebildet werden, liegt wohl, wie 
mehrere Forscher angedeutet haben, darin, dass gleichzeitig Verande- 
rungen mit den anderen Chromosomen erfolgen, Austausch zwischen 
den beiden Komplexen, crossing-over usw., Veranderungen der gleichen 
Art die zur Entstehung von Mutanten mit unverainderter Chromosomen- 
zahl fiihren. Das Vorkommen von mehreren freien Paaren bei oblonga 
(CLELAND 1923) deutet ja auf das Vorkommen derartiger Prozesse. 
DE VRIES stellt sich vor, dass bei der Entstehung der sekundiiren 
Mutanten eine geringere Anzahl Faktoren im »physiologischen Chro- 
momer» mutiert als bei der Entstehung der abweichenderen primiaren 
Formen. Schliesslich sei erwahnt, dass BLAKESLEE und Mitarbeiter 
bei Datura jetzt mehr trisome Mutanten als haploide Chromosomen 
gefunden haben. Hier finden aber andere Chromosomenveranderungen 
statt. Eine zytologische Untersuchung der Chromosomen wahrend der 
Reduktionsteilung in den PMZ-n hat namlich gezeigt, dass bei einigen 
Trisomen, den sogen. secondaries, das Extra-Chromosom ein ab- 
weichendes Aussehen hat, das darauf hindeutet, dass es eine Veriinderung 
in solcher Richtung erfahren hat, dass seine beiden Enden ganz gleich 
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geworden sind, wahrscheinlich auf »inversed crossing-over» beruhend, 
und dass bei anderen, den sogen. tertiaries, »segmenta] interchange» 
von Chromosomenstiicken zwischen verschiedenen Chromosomen- 
paaren stattgefunden hat (BELLING u. BLAKESLEE 1926). Bei den 
Oenotheren diirfte leicht eine Translokation vorkommen kénnen wenn 
der Pachynemafaden durch Einschnirungen in eine Chromosomen- 
kette verwandelt wird. 
GIGANTEA. 


Wir fanden bei gigantea oft zwei freie Chromosomenpaare oder 
einen Tetravalenten. Diese entsprechen offenbar dem freien Paar bei 
gewOhnlicher Lamarckiana, das den Rotnervigkeitsfaktor enthalt. Eine 
analoge Verainderung der Vererbung der Rotnervigkeit ist von HERIBERT- 
NILsson (1915) gefunden worden. Wahrend diese bei Lamarckiana 
monofaktoriell bedingt ist, ist sie bei gigantea deutlich polymer (wie die 
polymeren Faktoren beim Weizen nach NILSSON-EHLE). Hierin be- 
steht mit bei anderen tetraploiden Formen, namlich Primula und 
Datura, Gefundenem Ubereinstimmung. Ein Ubereinstimmen zwi- 
schen theoretisch berechneten »tetrasomic ratios» und wirklich gefun- 
denen Zahlen, wie bei Datura (BLAKESLEE, BELLING, FARNHAM 1923), 
kann man bei Oenothera nicht erwarten, da hier die mathematischen 
Spaltungszahlen immer durch so viele andere Komplikationen verdor- 
ben werden. Bei der diploiden »gigantea»-Form ist nach brieflicher 
Mitteilung von Professor HERIBERT-NILSSON die Spaltung wieder mo- 
nofaktoriell. 

Die Chromosomenanordnung in der heterotypischen Metaphase. ist 
wahrscheinlich AAaaBBbbCCcc usw., also die verdoppelten gaudens- 
bezw. velans-Chromosomen liegen beisammen. Durch die Zickzackorien- 
tierung gelangen also AaBbCc usw. zu jedem Pol. RENNER (1917, 
S. 257) halt es auch fiir wahrscheinlich, dass jede Keimzelle beide 
Komplexe enthalt. 


SUMMARY. 


1. An investigation has been made of the behaviour of the chro- 
mosomes in the heterotypic division in the pollen mother cells of 
Oenothera Lamarckiana and its mutants and hybrids grown by Pro- 
fessor N. HERIBERT-NILSSON in Landskrona. 

2. The chromosomes synapse metasyndetically constrictions appea- 
ring in the thick pachynema thread which is thus transformed into a 
ring of chromosomes attached end-to-end. There is, however, a possi- 
bility that crossing-over may occur in the second contraction. 
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3. In Oe. Lamarckiana a ring of 12 chromosomes and a chro- 
mosome pair, at first often attached to the ring, then free was thus 
formed in the heterotypic prophase. In the heterotypic metaphase the 
same arrangement of the chromosomes was seen, adjacent chromosomes 
in the ring are then attached to spindle fibers from the opposite poles. 

4. In the heterotypic anaphase the zigzag-like ring is broken, 
. adjacent chromosomes mostly passing to opposite poles, the free pair 
behaving as usual. Observed irregularities probably result in abortive 
pollen-grains. Caryomeres were found in the heterotypic telophase. 

5. As CLELAND has pointed out, the zigzag chromosome ring in 
the oenotheras indicates a separation of the two haploid chromosome 
groups without interchange of chromosomes in the heterotypic ana- 
phase; thus only two kind of gametes are formed. 

6. It is assumed that the ring in Lamarckiana is composed of 
six gaudens and six velans chromosomes separated in the anaphase, 
the allelomorph Rr is located in the free pair. 

7. Three fourteen-chromosome mutants were found, planifolia and 
flavescens having the same chromosome arrangement as Lamarckiana. 
Rubrisepala has, however, four free pairs and a ring of six chromoso- 
mes, thus resembling the half-mutants rubrinervis and rubricalyx. 

8. This new arrangement has presumably been brought about 
as a result of an interchange of three chromosomes between gaudens 
and velans, each free pair being composed of two similar chromosomes, 
perhaps velans chromosomes. 

9. It is shown that the chromosome arrangement, genetical be- 
haviour, fertility and the loss of mutation power of the homozygotic 
mutants, appearing to about */; in the offspring of the half-mutants, 
support this view. 

10. Fourteen-chromosome mutants with undisturbed chromosome 
arrangement have presumably mostly arisen through crossing-over. 

11. Stricta, curta, obscura, dentata, dependens are trisomic. The 
chromosome arrangement was in some forms one free pair and a ring 
of 13, the latter often broken or irregular. Zigzag arrangement was 
also seen. ° 

12. Preponderance of lata-velutina plants (with a few lata-leta) 
in the formation of twin hybrids of trisomic forms must be due to 
the extra chromosome always following the velans chromosomes, the 
few lata-leta appearing when it is free. 

13. A triploid mutant, excelsa, was found. In diakinesis a trivalent 
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chromosome was often seen. In the anaphase the chromosome distri- 
bution was mostly 10 + 11. 

14. In the tetraploid form, gigantea, usually two free pairs, seldom 
a tetravalent was seen. However, all the chromosomes often seem 
to adhere to one another; zigzag arrangement was ‘found. 

15. In the offspring of the tetraploid gigantea a diploid form has 
appeared showing the same chromosome behaviour as Lamarckiana., 
This form has lost most of the gigantea characters but has not reverted 
to true Lamarckiana. 

16. The hybrid Lamarckiana X biennis has the same chromosome 
behaviour as Lamarckiana. 

17. In an anther of this hybrid a group of eight tetraploid pollen 
mother cells were found. Their presence must be due to an irregular 
somatic division in the archesporium. 


Lund, Botanisches Institut, im Juni 1926. 


TAFELERKLARUNG. 
(TAFEL III.) 


Diakinese bis heterotypische Metaphase in den Pollenmutterzellen einiger Oeno- 
theren. 1. Oe. Lamarckiana. Das Chromosomenpaar und der Chromosomenring 
nach Auflésung der Kernmembran. — 2. Oe. Lam. excelsa (triploid). Diakinese. 
Ein trivalentes Chromosom ist sichtbar. — 3. Oe. Lam. gigantea (tetraploid). Die 
beiden freien Paare und die grosse Chromosomengruppe. — 4. Oe. »gigantea» 
diploid. Diakinese, ein Chromosomenpaar. — 5. Oe. Lam. X biennis. Spite Meta- 
phase. Die Zickzackanordnung der Chromosomen ist deutlich. — 6. Oe. Lamarckiana. 
Ditto. — 7. Oe. Lam, rubrisepala. Diakinese. Mehrere Chromosomenpaare. — 
8. Oe. Lam. X biennis. Di- und tetraploide Pollenmutierzelle im selben Pollenfach. 
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DIE SEMIHETEROTYPISCHE TEILUNG 
UND IHRE BEDEUTUNG FUR DIE ENTSTEHUNG 
VERDOPPELTER CHROMOSOMENZAHLEN 
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(With a summary in English) 





— den grundlegenden Untersuchungen JUEL’s iiber die Embryo- 
entwicklung bei Antennaria alpina wissen wir, dass die Eizellen der 
parthenogenetischen Pflanzen schon vom Anfang an die diploide Chro- 
mosomenzah] fiihren, und dass in der Embryosackmutterzelle die 
Reduktionsteilung unterbleibt. Der Kern der Embryosackmutterzelle 
teilt sich also somatisch. 

Einem Nicht-Zytologen scheint es vielleicht ein sehr einfacher Pro- 
zess zu sein, wenn die Embryosackmutterzelle statt in der haploiden sich 


in der diploiden Chromosomenzah! teilt. Fiir einen Zytologen dagegen 
erhebt sich sofort das Problem, den Mechanismus zu finden, welcher 
sozusagen den Ubergang von heterotypischer zu somatischer Teilung 
vermittelt. 


Es hat sich nun gezeigt, dass in den Pollenmutterzellen partheno- 
genetischer Pflanzen Kernteilungen vorkommen, die zwar an die hetero- 
typischen erinnern, andererseits aber gewisse »Unregelmassigkeiten» 
andeuten, die mit dem Wegfallen der Sexualitét in Korrelation gestellt 
wurden. 

In einer friiheren Arbeit (1917) iiber die Reduktionsteilung in der 
Gattung Hieracium bin ich dieser »Degeneration» der Reduktionsteilung 
naher getreten. Es stellte sich heraus, dass in der Untergattung 
Euhieracium, deren Reprasentanten meistens parthenogenetisch (nach 
dem Antennaria-Schema) sind, eine eigentiimliche, sog. semihetero- 
typische Teilung des Pollenmutterzellkerns vorkommt, deren Ur- 
sache letzthin in dem Unterbleiben der Paarung der elterlichen 
Chromosomen in der Diakinese zu suchen ist, mit den daraus sich 
ergebenden Komplikationen des Teilungsmechanismus. Es_ scheint 
mir indessen, als ob gewisse Missverstaindnisse betreffs des genaueren 
Vorganges dieser Teilung hier und da in der neueren Literatur vor- 
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kamen, die zu einer niheren Prazisierung und Charakterisierung dieser 
Teilung auffordern. 

Dann aber ist eine andere wichtige Frage wahrend der letzten 
Jahre mehr und mehr in den Vordergrund getreten, die niimlich, wie 
die Verdoppelung der Chromosomenzahl in verwandten Spezies, und 
besonders nach Bastardierung zustande kommt. Es gibt ja einige 
Beispiele von Kreuzungen mit gleichchromosomigen Gameten, wo fiir 
den Nachkommen eine Chromosomenverdoppelung angegeben wurde. 
Verschiedene Erklarungen dieses interessanten Verhaltens wurden ver- 
sucht. Bei meinen weiteren Untersuchungen iiber die semihetero- 
typische Teilung bin ich mehr und mehr zu der Uberzeugung gekom- 
men, dass in mehreren hierhergehérenden Fallen analoge Verhiltnisse 
vorliegen wie bei diesem Teilungsmodus. Es erscheint daher zweck- 
missig, einige weitere Untersuchungen iiber die semiheterotypische Tei- 
lung zu ver6ffentlichen und etwas naher auf diese Fragen einzugehen. 


MATERIAL UND METHODEN. 


Mein Untersuchungsmaterial besteht aus Euhieracium-Spezies 
hauptsachlich aus Prof. C. H. OSTENFELD’s Kulturen im Botanischen 
Garten in Kopenhagen; einige Arten die im Bergianischen Garten. in 
Stockholm kultiviert sind, wurden auch untersucht. 

Ich habe hauptsachlich mit CarNoy’s Alkohol-Chloroform-Eis- 
essig fixiert. 

Es sei hier einiges tiber das Fixierungsverfahren mit CARNOY be- 
merkt. Ich habe die besten Resultate erlangt, wenn die Fixierungszeit 
nicht zu kurz bemessen wurde. Gewodhnlich lasse ich das Material 
6—24 Stunden in der Fixierungsfliissigkeit liegen. Eine kiirzere Zeit, 
wenn es Bliitenképfchen gilt, gibt ein schlechtes Resultat. Die in 
technischen Handbiichern angegebene Zeit von 20 Minuten mag wohl 
fiir Wurzelspitzen genug sein, fiir Objekte wie Bliiten u. dgl. ist diese 
Zeit absolut unzureichend. Dies mag wohl die Ursache davon sein, 
dass mehrere Forscher ein schlechtes Resultat mit dieser Fixierungs- 
fliissigkeit erreicht haben. ‘ 


Wie unten niaher gezeigt werden wird, war es von besonderer 
Bedeutung, um die Aufeinanderfolge der verschiedenen Teilungsphasen 
richtig zu beurteilen, dass die Form des Archespors in dem Pollenfach 
bei Hieracium nur aus einer einfachen Zellenreihe besteht. Der Pro- 
zess, den ich als semiheterotypische Teilung beschrieben habe, greift 
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in die verschiedenen Phasen der heterotypischen Teilung derart ein, 
dass es zuerst oft mit ganz erheblicher Schwierigkeit verbunden war, 























Vgl. Text, Seite 308. 








Langsschnitt eines Bliitenképfchens von Hieracium umbellatum (schematisch). 


Fig. 1. 


zu einer richtigen Deutung des Entwicklungsganges zu gelangen. Da 
nun die Pollenmutterzellen in einer einfachen Reihe geordnet liegen, 
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so findet man oft Gruppen von angrenzenden Zellen, die verschiedene 
Stufen desselben Entwicklungsganges illustrieren. Bevor ich daher zu 
einer Darstellung der verschiedenen Teilungstypen iibergehe, mdchte 
ich eine Ubersicht iiber das Verhalten der Pollenmutterzellen in den 
verschiedenen Antherenfichern eines Bliitenképfchens bei Hieracium 
geben. 

Fig. 1 gibt eine schematische Darstellung eines Lingsschnittes 
durch das Bliitenk6pfchen einer sexuellen Euhieracium-Art, H. um- 
bellatum, wo also die Reduktionsteilung ganz normal verlauft. Die 
betreffende Figur wurde aus zwei benachbarten 7 , dicken Mikro- 
tomschnitten zusammengestellt. Die Bliitenentwicklung ist akropetal, 
die Randbliiten demnach weiter entwickelt als diejenigen in der Mitte. 
Man kann also in demselben Schnitt sehr verschiedene Entwicklungs- 
stadien der Pollenmutterzellen antreffen. Die Pollenfacher sind, wie 
so oft bei Compositen, sehr langgestreckt, was zur Folge hat, dass 
in demselben. Fach Pollenmutterzellen in verschiedenen Stadien der 
Reduktionsteilung vorkommen. Gewisse langsam verlaufende Stadien, 
wie die Diakinese, k6nnen das Fach ganz ausfiillen, wahrend schneller 
verlaufende, wie die Anaphase, im allgemeinen zusammen mit jiingeren 
oder alteren Stadien vorkommen. Gewdhnlich liegen die jiingeren 
Stadien an der Spitze, die spateren an der Basis des Archespors, aber 
hier und da, auch in demselben Staubfaden, kann die Entwicklung in 
dem einen Pollenfache akropetal, in dem nichstliegenden basipetal 
verlaufen, wie z. B. in der Bliite B links. In der vorliegenden Fig. 1 
zeigt also die jiingste Bliite, D, das Synapsisstadium; in dem Pollen- 
fach von C waren die P. M. Z. an der Spitze in Strepsinema, an der 
Basis in friiher Diakinese; in E an der Spitze spites Strepsinema, an der 
Basis spate Diakinese. In B rechts an der Spitze heterotypische 
Metaphase, Anaphase in der Mitte und Interkinese an der Basis. Rechts 
in demselben Staubfaden sind alle P. M. Z. in Interkinese. In dem 
linken Staubfaden derselben Bliite rechts oben Interkinese, in der 
Mitte und unten homéotypische Metaphase. Das niachstliegende Pollen- 
fach zeigt eine basipetale Entwicklungsfolge: oben Tetraden, in der 
Mitte zweite Anaphase, unten zweite Metaphase. In der Bliite F links 
oben und unten Interkinese, wahrend in der Mitte einige P. M. Z. in 
der zweiten, homéotypischen Metaphase sind; rechts oben homd6o- 
typische Metaphase, in der Mitte Anaphase und unten Telophase. In 
den Bliiten A und G ist die Tetradenteilung vollfiihrt und die Zytoki- 
nese hat begonnen. 

Bei den parthenogenetischen Euhieracium-Arten lasst sich nun eine 
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ihnliche Aufeinanderfolge der Stadien angeben, doch kommen gewoéhn- 
lich Unregelmassigkeiten zum Vorschein, indem das Pollenfach ge- 
wissermassen sektioniert wird: Gruppen von angrenzenden P. M. Z. 
zeigen Einzelstufen eines gewissen Stadiums, wihrend dazwischen- 
liegende oder angrenzende P. M. Z.-Gruppen Einzelstufen eines ande- 
ren Stadiums zeigen kénnen. Hierauf wird unten naher eingegangen 
werden. 

In der genannten Arbeit habe ich in Bezug auf die Degeneration 
der Reduktionsteilung einige Typen ausgeschieden: den Boreale-, den 
Levigatum- und den Pseudoillyricum-Typus, wo der erste Typus durch 
die noch vorhandene, wenngleich abgeschwichte Geminibildung cha- 
rakterisiert ist, wihrend der letzte eine rein somatische Teilung der 
P. M. Z. zeigt. 

Meine fortgesetzten Untersuchungen berechtigen jedenfalls zur 
Aufrechthaltung der beiden ersten Typen. Indessen will ich hier aus- 
driicklich bemerken, dass bei derselben Hieracium-Spezies beide Typen 
gleichzeitig vorkommen k6nnen, doch ist in der betreffenden Art der 
eine oder der andere Typus pradominierend. Dariiber werde ich 
unten naher berichten. 

Wie in meiner friiheren Arbeit angegeben wurde, ist die Chromo- 
somenzahl der sexuellen Euhieracien diploid 18. Die Mehrzahl der 
parthenogenetischen Euhieracien, die ich untersucht habe, zeigen genau 
die Chromosomenzahl 27. Doch habe ich auch einige Arten untersucht, 
die 36 Chromosomen in den somatischen Kernteilungen fiihrten. 

Die folgenden Chromosomenzahlen habe ich bei einigen von mir 
untersuchten Euhieracien feststellen kénnen: 

2 x=—18 bei: H. bifidum, transsylvanicum, umbellatum, 
virgaurea. 

2 x= 27 bei: H. alpinum, asperulum, boreale, Bornmiilleri, 
intybaceum, lacerum, levigatum, pseudoillyricum, sabaudum, spe- 
ciosum, tridentatum, umbellatum. 

2 x = 36 bei: H. balcanum, boreale forma, hirsutum, pulmo- 
narioides, virosum. 

Ich beginne mit einer Beschreibung des Boreale-Typus, da dieser, 
durch das Vorkommen von Gemini, sich am nachsten an den nor- 
malen Reduktionsteilungsvorgang anschliesst. 

DER BOREALE-TYPUS. 


Charakteristisch fiir diesen Typus ist, dass eine unbestimmte, 
wechselnde Anzahl von Gemini bei der Reduktionsteilung auftritt. Als 
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Beispiel wahle ich eine H. boreale-Form aus Prof. C. H. OSTENFELD’s 
Hieracium-Kulturen in Kopenhagen. Die diploide Chromosomenzah| 
ist 27; wahrscheinlich ist wohl diese Form durch eine Vereinigung von 
zwei Gameten, der eine mit 18 und der andere mit 9 Chromosomen, 
entstanden. Die Grundzahl bei Hieracium ist bekanntlich 9. Man 
sollte da erwarten, dass in der heterotypischen Teilung, nach dem 
Drosera-Schema, 9 Gemini und 9 univalente Chromosomen auftreten. 
Ganz vereinzelt mag dies auch wohl eintreffen, aber bei weitem das 
gewohnlichste ist, dass eine kleinere Anzahl Gemini gebildet werden. 
In den Metaphasen sieht man meistens nur 3 oder 4 Gemini, und 21, 
resp. 19 univalente Chromosomen iiber die Spindelfigur unregelmissig 
zerstreut. 

In dem Bergianischen Garten der Akademie der Wissenschaften 
in Stockholm wiichst eine andere H. boreale-Form, die jedoch 36 
Chromosomen bei den somatischen Teilungen zeigt. In der hetero- 
typischen Teilung ist die Zahl der Gemini auch entsprechend grosser. 
Man sollte vielleicht 18 Gemini und keine Univalenten erwarten, aber 
wie die Fig. 2 lehrt, kommen sowohl Gemini wie Univalenten vor. 
In Fig. 2 A, B ist auf zwei Schnitten eine Metaphase mit 10 Gemini 
und 15 Univalenten abgebildet. In der Anaphase wandern 10 Gemini- 
Chromosomen * je zu den Polen, und die Univalenten werden zufallig- 
erweise auf den einen oder anderen Tochterkern verteilt. Die Uni- 
valenten, die im Aquator liegen, werden oft langsgeteilt, und die 
Halften wandern dann je zu. den Polen. 

In Fig. 8 A ist eine Anaphase der heterotypischen Teilung von 
H. boreale abgebildet, wo eine Anzahl] univalenter Chromosomen eine 
Langsspaltung zeigen und die Spalthalften nach den Polen hin zu 
wandern beginnen. Die Gemini-Chromosomen sind schon dort ange- 
langt und zeigen dabei die normale Lingsspaltung fiir die homd6o- 
typische Teilung. 

Das Resultat ist eine verschiedene Anzahl von Chromosomen in 
den Tochterkernen, wie mehrmals in Fallen mit Bivalenten und Uni- 
valenten beschrieben wurde. 

Fig. 2 C, D zeigt die Interkinese der genannten 36-chromosomigen 
Boreale-Form. Die Chromosomen zeigen die charakteristische Form 
mit weit abstehenden Langshalften. Die Zahl ist 13 in dem linken 
und 23 (in zwei Schnitten) in dem rechten Tochterkern. Eine Eigen- 


1 Im Folgenden verstehe ich unter Gemini-Chromosomen diejenigen, die im 
vorhergehenden Teilungsstadium zu Gemini vereinigt waren. 
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tiimlichkeit fiir die parthenogeneiisclien Hieracium-Arten ist zugleich, 
dass auf die erste Kernteilung bisweilen eine Zellteilung folgt, so dass 
Dyaden . gebildet werden. Wir werden spater sehen, dass Dyaden 
unter anderen Verhaltnissen konstant gebildet werden. 


Fig. 2. Hieracium boreale, forma. A, B: P. M. Z. in Metaphase, 10 Gemini; C, D: 
P. M. Z. in Interkinese, der Kern rechts auf zwei Schnitten; 13 Chromosomen in 
dem einen, 23 in dem anderen Tochterkern. 


Die homGotypische Teilung, wenn sie iiberhaupt erfolgt, zeigt 
einen ziemlich regelmassigen Verlauf. Doch kénnen, wie in meiner 
friiheren Arbeit gezeigt wurde, verspitete Chromosomen auftreten, die 
wahrscheinlich von den schon bei der ersten Teilung gespalteten Uni- 
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valenten herstammen. Das Endresultat sind Tetraden, mit oft sehr 
verschieden grossen Kernen, je nachdem eine gréssere oder kleinere 
Anzahl von Univalenten in die Tochterkerne einbezogen wurde. Auch 
kleinere Zwergkerne in wechselnder Zahl kénnen gebildet werden. 
Diese verdanken wohl ihre Entstehung den verspiiteten Chromosomen 
der zweiten Teilung. 

Zusammenfassend kénnen wir also den Boreale-Typus wie folgt 
charakterisieren: Gemini werden noch bei der ersten (heterotypischen) 
Teilung gebildet, aber in wechselnder Zahl. Es _ ist also eine 
Abschwachung des Bindungsvermégens der eltertichen Chromosomen 
eingetreten, was wohl damit zusammenhingt, dass bei der Kreuzung, 
zur Bildung dieser Form, physiologische Verhaltnisse ausgelést wurden, 
die einer Vertraglichkeit der elterlichen Anteile entgegenstehen. Denn 
das Zusammentreffen von Gameten mit verschiedener Chromosomen- 
zahl braucht nicht an und fiir sich eine solche Abschwachung zu 
verursachen. Das geht zur Gentige aus dem Verhalten der Arten und 
Hybriden in der Untergattung Pilosella hervor. Denn diese Formen 
folgen ganz genau dem Drosera-Schema, wo eine konstante Anzahl 
Gemini gebildet werden. Nur als mehr vereinzelte Ausnahme kommt 
hier Non-Disjunktion zwischen einigen Chromosomen vor. 

Indessen will ich hier schon bemerken, dass es auch bei H. boreaie 
nicht immer zur Geminibildung kommt. Es kommt, obwohl mehr 
selten, vor, dass alle Chromosomen als Univalenten auftreten, ein 
Verhalten, das also den Ubergang zu dem nichsten, dem Levigatum- 
Typus vermittelt. Fig. 5 A—D zeigt einen derartigen Fall. Aber die 
allermeisten Pollenmutterzellen in diesen beiden H. boreale-Formen 
sind doch durch das Vorkommen von Gemini charakterisiert. 

Die Pollenbildung scheint auch, wenigstens ihrem morphologi- 
schen Aussehen nach zu urteilen, ziemlich gut zu sein. Die Exine— 
wird gut ausgebildet, und die Zellen sind meistens plasmareich, mit 
deutlichem generativem und vegetativem Kern. 


DER LEVIGATUM-TYPUS. 


Wenn die Geminibildung in der ersten Teilung ganz unterdriickt 
wird, die Chromesomen aber im iibrigen die fiir die heterotypische 
Teilung charakteristische Form zeigen, d. h. wahrend der Diakinese 
mehr oder weniger dick und klumpenférmig sind, so liegt der von 
mir als semiheterotypische Teilung beschriebene Typus vor. Dieser 
Typus ist fiir die meisten von mir untersuchten Euhieracium-Spezies 
charakteristisch. 
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In der Diakinese sind alle Chromosomen univaient, in Gestalt 
von kurzen dicken, an der Kernperipherie gelagerten Chromosomen. 
Wie oben gesagt, kommt der Typus auch, obwohl mehr selten, bei 
H. boreale vor. In einigen Arten, wie z. B. H. intybaceum, kann die 


Fig. 3. A—D: H. levigatum. A, B: P. M. Z. in semiheterotypischer Prophase; C: 

Metaphase; D: Anaphase; E—G: H. lacerum. E: diploide Metaphase eines Resti- 

tutionskerns (vgl. Text, Seite 324); F: zwei P. M. Z. in homGéotypischer Metaphase; 
G: homéotypische Anaphase. 


Gestalt der Chromosomen etwas wechseln, indem dieselben dort oft 
ziemlich langgestreckt erscheinen (vgl. Fig. 6). 
Ich gebe im Folgenden an der Hand einiger Figuren eine ein- 


gehende Charakteristik dieses Teilungsvorganges. 
Der Kern der P. M. Z. geht vom Ruhestadium direkt, ohne 


Synapsis, in die Diakinese iiber. Nur bei H. intybaceum habe ich ein 


Synapsis-ahnliches Stadium beobachtet. 
Fig. 3 A zeigt eine P. M. Z. mit dem Kern in friiher Diakinese. 
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Die Chromosomen sind noch ziemlich lang ausgezogen. In Fig. 3 2 
ist die spite Diakinese abgebildet. Dieses Stadium scheint ziemlich 
lange zu dauern, denn inan beobachtet es sehr oft in den Antheren- 
fichern. Oft befinden sich fast alle Kerne eines Faches in diesem 











Fig. 4. H. pulmonarioides. A: zwei P. M. Z. in semiheterotypischer Metaphase; 
B: Anaphase; C: Interkinese. 


Stadium. Aber gew6hnlich kommt es vor, dass in dem einen Ende 
des Faches die P. M. Z.-Kerne im Ruhestadium verweilen, wahrend 
in der Mitte die Diakinese vertreten ist und an dem anderen Ende 
verschiedene Metaphasen- oder Anaphasenstadien der semiheterotypi- 
schen Teilung vorkommen. So hat man Gelegenheit, alle verschiedenen 
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Uberginge von dem einen zum andern Stadium zu verfolgen. In 
Fig. 3 C ist die Metaphase abgebildet. Die Chromosomen sind iiber 
die Spindelfigur hin zerstreut, wenn auch die meisten am Aquator 
liegen. Alle Chromosomen sind deutlich univalent, ohne die geringste 
Andeutung einer Geminibildung. Sowohl in der Diakinese, wie in 
der Metaphase ist die Feststellung der Chromosomenzahl ziemlich 
leicht auszufiihren. Das Metaphasenstadium scheint sehr rasch in die 
Anaphase tiberzugehen, denn man trifft sehr oft Reihen von 5—10 
Zellen, wo an dem einen Ende der Kern in Diakinese sein kann, 
dann einige Zellen in Metaphase, und an dem anderen Ende Zellen 
in Anaphase vorkommen k6énnen. 

Die univalenten Chromosomen verteilen sich in sehr verschiedener 


Fig. 5. H. boreale. A, B: semiheterotypische Metaphase (auf zwei Schnitten); C, D: 
Anaphase. 


Weise auf die Tochterkerne. Oft kann etwa die Halfte der Chromo- 
somen in jedem Tochterkern einbezogen werden, aber meistens geht 
die tiberwiegende Mehrzahl der Chromosomen zu dem einen Pole. In 
der Interkinese sind demnach die beiden Kerne einer P. M. Z. sehr 
ungleich gross. So z. B. in Fig. 3 F, links, wo der eine Kern 3, der 
andere 24 Chromosomen hat. In meiner friiheren Arbeit habe ich 
mehrere Beispiele einer solchen ungleichen Verteilung der Chromoso- 
men gegeben. 

Einige weitere Beispiele mégen angefiihrt werden, um diese Ver- 
haltnisse zu beleuchten. 

In Fig. 4 A sind zwei P. M. Z. in Metaphase von der Seite und in 
Polansicht abgebildet worden. Die Chromosomen sind hicr ziemlich 
lang, stabchenférmig und gebogen; in Fig. 4 B ist die Anaphase mit 
ungefiahr gleicher Verteilung der Chromosomen und in C ist die Inter- 
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kinese wiedergegeben. Die Kerne sind hier ins Ruhestadium getrete1, 
und es scheint, als ob keine weitere Teilung hier folge. Auch bei H. 
boreale kann dieser Teilungstypus, wenn auch mehr selten, beobachtet 
werden. Fig. 5 A—D zeigt einige diesbeziigliche Stadien von der 36- 
resp. 27-chromosomigen Form. H. intybaceum (Fig. 6 A, B) ist durch 
ziemlich lange V-férmige Chromosomen charakterisiert. Es kommi 
hier auch vor, dass die Chromosomen in der Anaphase eine deutliche 
Langsspaltung zeigen, wie in der normalen Reduktionsteilung. Alle 
Chromosomen sind jedoch vom Anfang an univalent. 

Wahrend der Interkinese werden die Chromosomen sehr deutlich 
langsgespaltet, ganz wie in den sexuellen Arten. Oft folgt der Kern- 


Fig. 6. H. intybaceum. A: P. M. Z. in semiheterotypischer Anaphase; B: Metaphase 
in Polansicht, 27 Chromosomen. 


teilung eine Zellteilung, aber beide Kerne kénnen auch frei, ohne Zell- 
wandbildung, in der P. M. Z. liegen. 

Fig. 7 A, B zeigt zwei P. M. Z. von H. alpinum in der Interkinese; 
in A sind die Chromosomen ziemlich gleichmassig auf die Tochterkerne 
verteilt, in B aber kommen in dem einen Kern (in zwei Schnitten) 26 
langsgespaltete Chromosomen vor, wahrend der andere nur ein Chro- 
mosom hat und der Kern entsprechend kleiner ist. . 

Nach der Interkinese foigt die homdéotypische Teilung. Fig. 3 F 
zeigt neben einander zwei P. M. Z. in homéotypischer Metaphase von 
der Seite und in der Polansicht. Zufalligerweise hat in beiden Zellen 
der eine Kern nur drei Chromosomen, wahrend die iibrigen 24 in dem 
anderen liegen. Wie die Fig. zeigt liegen die Chromosomen alle sehr 
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regelmassig im Aquator orientiert und alle sind deutlich lingsgespaltet. 
In Fig. 3 G ist die darauf folgende Anaphase in Polansicht abgebildet; 
der kleinere Kern hat 8 Chromosomen. 

Oft degenerieren die Kerne in diesem Stadium oder etwas spiter, 
aber es kénnen auch sehr unregelmassige Tetraden gebildet werden, 
wovon Fig. 8 D eine Abbildung gibt. Die Zytokinese greift hier sehr 
unregelmassig ein und zerkliiftet die P. M. Z. in oft sehr verschieden 
grosse Pollenzellen, die aber meistens bald aufgelést werden. Hier und 


Fig. 7. H. alpinum. Drei P. M. Z. auf zwei Schnitten, in Interkinese; A, B: zwei- 
kernig; C: einkernig. Vgl. Text, Seite 324. 


da sieht man auch Dyadenzellen, aber darauf werde ich unten niher 
eingehen. 

Das charakteristische fiir diesen Typus ist also, dass alle Chromo- 
somen vom Anfang an univalent sind. Eine Folge davon ist, dass die 
Chromosomen sich sehr unregelmiassig tiber die Spindelfigur verteilen, 
und demnach Tochterkerne mit oft sehr ungleicher Anzahl von Chro- 
mosomen gebildet werden. Dieser Typus bedeutet also eine weit- 
gehende Degeneration der normalen Reduktionsteilung. Die Pollen- 
zellen degenerieren auch meistens bald nach ihrer Bildung. 

Ich méchte hier auf eine interessante Beobachtung aufmerksam 
machen. In den parthenogenetischen Euhieracium-Arten ist das Anthe- 
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renfach wahrend der ersten Teilung der P. M. Z. dadurch charakteri- 
siert, dass die Pollenmutterzellen noch sehr dicht aneinanderliegen 
(vgl. z. B. Fig. 4 und 14). Es macht den Eindruck, als ob die Teilung 
zu einem fritheren Zeitpunkt einsetze als bei den sexuellen Arten, wo 
die P. M. Z. ja bei der heterotypischen Teilung ziemlich frei und ab- 
gerundet im Antherenfach liegen. Nun kommt es nicht allzu selten 


Fig. 8. A: H. boreale, P. M. Z. in heterotypischer Anaphase, univalente Chromo- 
somen am Aquator langsgespaltet; B, C: H. pseudoillyricum, P. M. Z. mit Restitu- 
tionskernen; D: H. boreale, Zytokinese in den P. M. Z., Dyaden und Tetraden. 


vor, bei Arten wie H. alpinum, levigatum, umbellatum (apomikt. Form), 
dass in den Pollenfachern der Ausseren Bliiten eines K6épfchens, wo 
die meisten P. M. Z. schon zu degenerieren beginnen, einige, plasma- 
reiche P. M. Z. noch bestehen, die frei und abgerundet sind. Deren 
Kerne sind eben in der ersten Teilung begriffen. Und dabei sind 
merkwiirdigerweise einige Gemini-Chromosomen deutlich zu erkennen; 


die Teilung folgt also dem Boreale-Typus. 
Das Vorkommen solcher verspiteten Teilungen erklart sich da- 
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durch dass wahrend der, wie oben gezeigt, sehr friihzeitig einsetzenden 
semiheterotypischen Teilung dieselbe nicht gleichzeitig alle P. M. Z. 
eines Antherenfaches betrifft. Gruppen von 3—5 P. M. Z. mit den 
Kernen im Ruhestadium kommen hier und da zwischen in Teilung 
begriffenen vor. Spater und fast nur in den Randbliiten gehen diese 
P. M. Z. in die Teilung tiber, wenn die meisten anderen P. M. Z..schon 
aufgelést sind. Und bei dieser Teilung werden, wie gesagt, einige 
Gemini gebildet. Interessant ist, dass es fast immer nur die Rand- 
bliiten sind, die eine solche Geminibildung zeigen. 


DIE ENTSTEHUNG DIPLOIDER POLLENZELLEN. 


Die semiheterotypische Teilung verlauft indessen nicht immer 
nach diesem relativ einfachen Schema, wo der eigentliche Unterschied 
gegeniiber der heterotypischen Teilung darin besteht, dass die Chromo- 
somen nicht zu Gemini vereinigt werden, sondern univalent sind, mit 
der daraus resultierenden unregelmassigen Verteilung der Chromosomen. 

Schon in meiner friiheren Arbeit habe ich darauf hingewiesen, dass 
wihrend des semiheterotypischen Teilungsverlaufes andere Prozesse 
hinzukommen, welche schliesslich zur Bildung diploider Pollenzellen 
fiihren kénnen. 

In der genannten Arbeit hatte ich einen dritten Typus, den H. 
pseudoillyricum-Typus ausgeschieden, wo die P. M. Z. sich schon vom 
Anfang an in der diploiden Chromosomenzahl teilten. Bei der fort- 
gesetzten Untersuchung hat sich aber herausgestellt, dass hier eigent- 
lich nur eine Variation oder ein Grenzfall des Levigatum-Typus vorliegt. 
Ich habe daher diese Frage von neuem aufgenommen und gebe im 
Folgenden einen Bericht tiber meine fortgesetzten Untersuchungen. 
Ich méchte die Resultate schon hier dahin zusammenfassen, dass die 
beobachteten eigentiimlichen Komplikationen, die wihrend der semi- 
heterotypischen Teilung auftreten, sich dadurch erklaren lassen, dass 
die homéotypische Teilung gewissermassen antizipiert wird und in 
friiheren Stadien in die erste Teilung eingreift. 

Da der Verlauf dieses Prozesses ziemlich verwickelt erscheint, will 
ich an der Hand einiger Figuren etwas naher auf eine Beschrei- 
bung dieser Verhaltnisse eingehen. Fig. 9 gibt eine Reihe von 
Pollenmutterzellen von H. boreale wihrend der ersten, der hetero- 
typischen entsprechenden Teilung, wieder. Fig. B—K stellen P. M. Z. 
aus einem und demselben Antherenfach dar. Fig. A ist eine Metaphase 
mit zwei Gemini und einer Anzahl univalenten Chromosomen. Fig. B 


ist die Interkinese mit zwei ziemlich gleich grossen Tochterkernen, 
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Fig. 9. H. boreale. A: P. M. Z. in semiheterotypischer Metaphase; B—K: P. M. Z. 
eines Antherenfaches mit Restitutionskernen und diploiden Metaphasen. Vgl. Text, 
Seite 321. 


deren Chromosomen deutlich langsgespaltet sind. Dann folgen einige 
Pollenmutterzellen mit nur einem, aber sehr grossen Kern. Die 
Chromosomen dieser 1-kernigen Zellen befinden sich ganz entschieden 
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in demselben Entwicklungsstadium wie in der 2-kernigen Zelle B. 
Die Erklarung dieses eigenartigen Verhaltens ist die folgende. In allen 
diesen Zellen hat eine Teilung des Kerns begonnen; in B ist dieselbe 
auch vollendet, aber in den iibrigen nicht; die Teilung ist etwa bis zur 
Anaphase gelangt. Dann wurde die Spindelfigur mit den Chromo- 
somen durch eine neue Kernmembran vom Plasma abgegrenzt. In C 
und £ bekommt der neue Kern ein amitosenahnliches Aussehen, in den 
iibrigen Zellen sind die Kerne mehr abgerundet. Ich méchte fiir diese 
so entstandenen Kerne den Terminus Restitutions '-Kerne vorschlagen. 
Alle Chromosomen haben die Gestalt von Interkinesen-Chromosomen, 
und man k6énnte daher die Sache auch so ausdriicken, dass die Inter- 
kinese gewissermassen auf die Meta- oder Anaphase der ersten Teilung 
iibergegriffen hat. Dergleichen Figuren kommen in der Literatur oft 
vor, aber es scheint mir, dass ihre wahre Natur nicht immer richtig auf- 
gefasst wurde. Abgesehen von deren unrichtiger Deutung als Amitosen, 
ist ihre Beziehung zu der hom6otypischen Teilung nicht klar angegeben. 

Es liegt also hier der eigenartige Fall von 1-kernigen Pollen- 
mutterzellen im Interkinesenstadium vor. Figg. H und K zeigen die 
spater erfolgende Teilung dieser Kerne, die also eigentlich die homéo- 
typische Teilung vorstellt, wahrend die heterotypische unterdriickt 
wurde. In dem vorliegenden Falle sind die Chromosomen sehr aus- 
gezogen und die Kernteilungsfigur einer somatischen Teilung ahnlich. 
Die Zahl der Chromosomen ist natiirlich die diploide, in unserem Falle 
also 27. Nicht immer haben die Chromosomen diese lang ausgezogene 
Gestalt, sondern sind mehr kurz und dick, wie unten naher gezeigt 
werden wird. In solchem Falle liasst sich die exakte Chromosomen- 
zahl sehr leicht feststellen. 

In dieser Weise lassen sich nun eine Menge eigentiimlicher Stadien 
der semiheterotypischen Teilung gut erkliren, die sonst sehr schwer- 
verstaindlich erscheinen. 

Scheinbare Amitosen kommen hier sehr oft ver: zweikernige 
P. M. Z., wo die Kerne durch einen fein ausgezogenen Kernteil ver- 
bunden sind (Fig. 8 C); hier ist die Bildung des Restitutionskerns 
wahrscheinlich wahrend einer spateren Anaphase eingetreten. Oder 
die Restitutionskerne sind mehr abgerundet, wenn eine Metaphase 


getroffen wurde. 
Fig. 10 stellt einen anderen, sehr instruktiven Fall dar. Figg. 


1 In einer neulich erschienenen Arbeit (1926a) habe ich den Terminus Regres- 
sionskern vorgeschlagen, aber es scheint mir, dass Restitutionskern besser der Ent- 


stehungsweise dieses Kerntypus entspricht. 
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A—E zeigen eine Serie P. M. Z. desselben Antherenfaches im H. 
pseudoillyricum, aus denen klar hervorgeht, dass hier wirklich ein 
antizipierte homdéotypische Teilung vorliegt. Alle Zellen sind 1-kernig, 
einige deuten auch ein beginnende Zytokinese an. Es scheint mir ganz 
klar, dass hier eine semiheterotypische Teilung begonnen hat, die aber 
dann zuriickgegangen ist und durch Restitutionskerne ersetzt wurde. 
Die etwas langgestreckte Form der Kerne in B und C deutet vielleicht 
auf eine vorangegangene Anaphase hin. Die Chromosomen sind deut- 


Fig. 10. H. pseudoillyricum. P. M. Z. eines und desselben Antherenfaches; A—D: 
Restitutionskerne in Interkinese; E—H: diploide Metaphasen. 


lich langsgespaltete Interkinese-Chromosomen. Die Zellteilung hat 
schon in den Zellen A—C und F begonnen, wodurch die P. M. Z. in 
Dyaden aufgeteilt werden. In E hat die homéotypische Teilung be- 
gonnen, in G ist eine Metaphase in Polansicht mit allen 27 Chromo- 
somen abgebildet. In H sieht man, dass die Chromosomen deutlich 
langsgespaltet sind; es liegt eine diploide Kernteilungsfigur vor, die 
also eigentlich der homéotypischen Teilung entspricht. In F haben 
wir einen eigentiimlichen Fall, wo die P. M. Z. deutlich geteilt ist, der 
Kern aber in der einen Halfte der P. M. Z. liegt. Diese letzte Figur 
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amas 


illustriert tibrigens sehr gut die Unabhangigkeit der Zytokinese von 


der Kernteilung der P. M. Z. 
In vielen Fallen sieht man nun sehr eigentiimliche Kombinationen 


Fig. 11. A—C: H. pulmonarioides. A, A,: Metaphase einer vegetativer Kernteilung 

mit 36 Chromosomen; B: P. M. Z. in friiher Prophase; C, C,: P. M. Z.-Kern in semi- 

heterotypischer Prophase. D—F: 3 P. M. Z. eines Antherenfaches von H. umbella- 
tum (apogam. Form) in Interkinese. Vgl. Text, Seite 324. 


von semiheterotypischen Teilungsstadien mit Bildung von Restitutions- 
kernen. Fig. 7 illustriert einen solchen, sehr instruktiven Fall. Die 
Figur stellt einen Teil eines Antherenfaches in zwei Schnitten dar. A 
und B sind zwei P. M. Z. in Interkinese nach einer semiheterotypischen 
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Teilung; in B sind die Tochterkerne sehr ungleich gross. Die Zelle ( 
ist einkernig (ein Chromosom in C, rechts unten, ist aus dem Schnitte 
herausgefallen). Es sind im Ganzen 27 Chromosomen vorhanden, und 
es ist klar, dass hier ein Restitutionskern vorliegt, der ausserdem in 
‘Interkinese begriffen ist. 

In Fig. 3 E ist gleichfalls eine Metaphase eines Restitutionskerns 
abgebildet mit allen 27 Chromosomen. Dergleichen P. M. Z. kommen 
sehr of zusammen mit 2-kernigen P. M. Z. von dem Aussehen wie in 
F vor. Ein sehr lehrreicher Fall von gleichzeitigem Auftreten ein- 
und zweikerniger P. M. Z. im Interkinesenstadium ist in Fig. 11 D—F 
abgebildet. Alle drei Zellen liegen nebeneinander in demselben Anthe- 
renfach. E und F sind zweikernig, D einkernig. Die Kerne in F 
sowie der untere Kern in E stellen typische Interkinesen dar. Der 
obere Kern in E und der Kern in D zeigen den Ubergang zu homéo- 
typischen Metaphasen. Es ist diese Verschiedenheit der Teilungs- 
stadien in einer und derselben P. M. Z. von gewissem Interesse. Sie 
erinnert sehr an das Verhalten der chalazalen und mikropylaren 
Kerne in der zweikernigen Embryosackmutterzelle von Lilium. Viel- 
leicht ist die Ursache hier dieselbe. Der Nahrungsstrom scheint in der 
Richtung von D zu F zu gehen. Die Tapetenzellen liegen in diesem 
Stadium den Pollenmutterzellen dicht an und vermitteln wohl den 
Ubertritt der Nahrfliissigkeit. Der Kern in D ist in Analogie mit den 
obigen Darstellungen sicher als ein Restitutionskern aufzufassen. 

Fassen wir die obigen Auseinandersetzungen zusammen, so finden 
wir, das hier ein Mechanismus vorliegt, der in einfacher Weise zur 
Bildung von diploiden Tochterzellen der P. M. Z. fiihrt. Eine weitere 
Teilung der P. M. Z. erfolgt nicht, sondern das Endresultat sind 
Dyadenzellen. 

Es scheint also ein Zusammenhang zwischen Dyadenbildung und 
Restitutionskernen zu bestehen, worauf ich die Aufmerksamkeit len- 
ken méchte. Wenn im Gonotokonten eine der beiden Kernteilungen 
unterdriickt wird, so muss die Foige davon die Bildung von Dyaden- 
zellen sein. In der Literatur wird oft die Entstehung von Dyaden so 
gedeutet, dass die homéotypische Teilung inhibiert worden sei. Es 
scheint mir, dass die obige Darstellung die Entstehungsweise der 
Dyaden in ein richtigeres Licht setzt. Sie erklart ja sowohl die 
Zweiteilung der P. M. Z. wie auch die diploide Zahl der Kerne. Einige 
Untersuchungen der letzten Jahre von sog. haploiden Mutanten haben 
ja deutlich dargetan, dass diese »Giant Cells» in Wirklichkeit diploid 
sind (vgl. z. B. BELLING 1923). 
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Ich moéchte hier schon einen Vergleich dieses Prozesses mit 
gewissen Entwicklungsstadien der Embryosackmutterzelle partheno- 
genetischer Taraxacum-Arten anstellen. Eben der oben nachgewiesene 
Zusammenhang zwischen Dyadenbildung im Gonotokont mit Restitu- 
tionskernen hat mich zu dem Gedanken gefiihrt, ob nicht die so sehr 
eigenartige Bildung des Embryosackes in Taraxacum eine Erklarung 
finden kénnte. In Taraxacum haben JUEL, OSAWA u. a. gezeigt, dass 
die Embryosackmutterzelle einmal sich teilt, also Dyaden bildet, mit 
den diploiden Chromosomenzahl. Es scheint mir die Vermutung 
berechtigt, dass hier auch Restitutionskerne gebildet werden, und dass 
dadurch die merkwiirdige einmaiige Teilung der Embryosackmutter- 
zelle ihre natiirliche Erklairung finden kénnte. 


In meiner friitheren Arbeit (1917) habe ich ferner einen Kontrak- 
tionsprozess des Pollenmutterzellkerns beschrieben, der gleichfalls zur 
Bildung diploider Kernteilungen fiihren kann. Meine neuen Unter- 
suchungen zeigen nun, dass wir hier eine noch stérker ausgesprochene 
Antizipierung der homéotypischen Teilung haben. Die Interkinese 
greift hier schon in die Prophase der semiheterotypischen Teilung ein. 
Die erste Teilung wird ganz unterdriickt. Durch das Unterbleiben der 
Konjugation der elterlichen Chromosomen ist ja die Voraussetzung fiir 
eine regelrechte Wanderung der Chromosomen nach den Polen wegge- 
fallen. Die homéotypische Teilung setzt dann ein, und in den nach- 
stehend zu beschreibenden Fallen tritt dieses Prozess in einem sehr 
friihzeitigen Stadium ein. 

Ich fiihre hier einige neue, sehr instruktive Beispiele an. 

In Fig. 12 ist ein Teil eines Antherenfaches von H. lacerum 
abgebildet mit fiinf P. M. Z. in verschiedenen Entwicklungsstadien. 
Die Zelle A zeigt eine semiheterotypische Prophase mit univalenten 
Chromosomen. Unmittelbar neben dieser liegt die Zelle B mit stark 
kontrahiertem Kern; die Chromosomen liegen zwar sehr dicht gedrangt, 
aber bei genauem Zusehen lisst sich ziemlich gut feststellen, dass 
einige Chromosomen langsgespaltet sind. In C und noch mehr in 
D und E tritt diese Lingsspaltung deutlicher hervor. In spateren 
Stadien geht ein solcher Kern in eine diploide Metaphase tber. 

Ein ahnliches Verhalten ist ziemlich oft in den Antherenfachern 
anzutreffen. Ganz besonders auffallend ist der plétzliche Ubergang 
von der semiheterotypischen Prophase zu dem genannten Kontrak- 
tionsstadium. Sehr charakteristisch ist auch die dicke Plasmazone um 
den Kern herum, die wahrscheinlich eine Verainderung der Permea- 
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bilitat zwischen Plasma und Kern andeutet. Ich werde hierauf néher 
eingehen in Zusammenhang mit einer Beschreibung des Teilungsvor- 
ganges in H. pseudoillyricum. 

Diese beiden ebenerwahnten Variationen des Teilungsvorganges 
der P. M. Z. k6nnen in derselben Bliite auftreten. 


DER PSEUDOILLYRICUM-TYPUS. 


In meiner friiheren Arbeit habe ich schliesslich einen Typus aus- 
geschieden, der H. pseudoillyricum-Typus, der dadurch charakterisiert 
wurde, dass der Kern direkt in eine somatische Metaphase mit mehr 
‘oder weniger langgestreckten Chromosomen tbergehen sollte. Und 
ich fasste diesen Typus gewissermassen als einen Grenzfall des Dege- 


Fig. ‘12. H. lacerum. P. M. Z. eines Antherenfaches; A: semiheterotypische Pro- 
phase; B—E: Kontraktionskerne. Vgl. Text, Seite 325. 


nerationsprozesses der Reduktionsteilung auf. Dieser Typus schien 
mir damals eine interessante Analogie zu dem Verhalten der Embryo- 
sackmutterzelle parthenogenetischer Arten vom Antennaria-Typus dar- 
zubieten. Die fortgesetzte Untersuchung hat indessen ein interessantes 
Resultat ergeben. Es stellte sich heraus, dass auch hier ein Kontrak- 
tionsstadium des P. M. Z.-Kerns vorkommt, nur mit dem Unterschied, 
dass dasselbe schon eintritt, bevor die Kerne noch in die semihetero- 
typische Prophase eingetreten ist. 

Fig. 13 A—H zeigt einige P. M. Z. desselben Antherenfaches von 
H. pseudoillyricum. In A befindet sich der Kern in einer friihen 
Prophase, mit feinnetzigem Chromatingeriist. Dann folgt direkt ein 
Kontraktionsstadium, B—D. In spiteren Stadien, E—G, treten dic 





DIE SEMIHETEROTYPISCHE TEILUNG 327 





Chromosomen scharfer hervor und zeigen eine deutliche Langsspaltung. 
Der Kern wird grésser und schliesslich kommen wir zu einem Stadium 


Fig. 13. H. pseudoillyricum. A—H: P. M. Z. aus einem Antherenfache, A: Pro- 

phase; B—F: Kontraktionskerne; G, H: 1-kernige Interkinese; K—O: Teil eines An- 

therenfaches mit semiheterotypischen Metaphasen und Kontraktions-, resp. Restitu- 
tionskernen. 


wie in H, wo ganz deutliche Interkinese-Chromosomen vorliegen. Der 
Kern geht dann in eine diploide, fast somatische Teilung tiber. 
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Fiir Fig. 13 K—O scheint die Erklaérung etwas schwieriger. Ich 


stelle mir die Entwicklung folgendermassen vor. 
Die Zellen K und L sind in semiheterotypischer Metaphase: M 





Fig. 14. H. pseudoillyricum. A—K: Teil eines Antherenfaches mit P. M. Z.-Kernen 
in Prophase, Kontraktionsstadium und beginnender Metaphase; L: diploide Meta- 
phase; M—O: diploide Anaphase. 


und N zeigen eine Art Restitutionskerne, jedoch ziemlich stark kon- 
trahiert. Die Chromosomen derselben sind ganz entschieden langs- 
gespaltet. Die amitosenahnliche Kernfigur in O erklart sich wohl als 
ein zu einem Restitutionskern umgebildeter Anaphasenkern. 





DIE SEMIHETEROTYPISCHE TEILUNG 329 





In H. pseudoillyricum kan also auch eine semiheterotypische Tei- 
lung vorkommen, aber in den weitaus meisten Fallen wird dieser 
Teilungsprozess in friihzeitigem Stadium gehemmt, durch das Einset- 
zen des obengenannten Kontraktionsstadiums. 

Ein besonders schéner Fall wird in Fig. 14 dargestellt. Die 
Zellen A—L sind demselben Antherenfach entnommen; A—K stellen 
eine ununterbrochene Reihe dar, zwischen K und L kamen einige 
P. M. Z. mit dem Kern in etwa demselben Stadium wie in K vor. A 
zeigt ein Ruhestadium, mit einem fast achromatischen Kerngeriist. Nur 
am Rande des Kerns treten prochromosomendahnliche Chromatink6rper 
auf. In B ist eine friihe Prophase dargestellt. Die Chromosomen 


Fig. 15. H. intybaceum. P. M. Z. mit diploider Metaphase; B: Restitutionskern mit 
langsgespalteten Chromosomen. 


treten als mehr oder weniger gebogene, stark farbbare Faden auf. Und 
dann setzt das Kontraktionsstadium in C—F unvermittelt ein. Sehr 
charakteristisch ist die oben besprochene dicke Plasmazone, die erst 
in diesem Stadium auftritt. Der Kern ist in diesem Stadium sehr 
undurchsichtig, und eine etwaige Liangsspaltung ist schwierig zu kon- 
statieren. In G ist der Kern schon durchsichtiger, wie bei einer Dia- 
kinese, die Chromosomen sind aber noch ziemlich diinn, jedoch deut- 
lich lingsgespaltet. Dann geht der Kern (in H) in die Metaphase iiber. 
die Kernmembran schwindet und die langsgespalteten, noch sehr 
langen Chromosomen liegen in der Mitte durcheinander geschlungen. 
Schliesslich ordnen sich die Chromosomen am Aquator (L). Solche 
Spindelfiguren erinnern sehr an somatische Teilungsstadien. Die Chro- 
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mosomen sind nicht mehr kurz und dick, wie in der semiheterotypischen 
Teilung. In M—O sind die P. M. Z. in der Anaphase, von der Seite 
und in Polansicht abgebildet. Dergleichen, fast somatische Spindel- 
figuren habe ich auch in H. intybaceum, aber seltener, angetroffen 
(Fig. 15 A). Dieses Stadium scheint indessen hier aus einem Restitu- 
tionskern (Fig. 15 B) hervorgegangen zu sein. 

Die eben beschriebenen, eigentiimlichen Teilungsvorginge im 
Antherenfach von H. pseudoillyricum sind meines Erachtens von nicht 
geringem Interesse. Als charakteristische Erscheinung ist das ziem- 
lich allgemein vorkommende somatische Aussehen der Kernteilungs- 
figuren anzuftihren; diploide Meta- und Anaphasen mit im allgemeinen 
langgestreckten Chromosomen. Die Tatsache, dass hier auch ein 
Kontraktionsstadium auftritt, deutet darauf hin, dass die P. M. Z.-Tei- 
lung doch nicht ganz einer somatischen Teilung gleichgestellt werden 
kann, sondern richtiger als ein Grenzfall des Ubergreifens der homéo- 
typischen Teilung aufzufassen ist. Ich stelle mir den Vorgang folgen- 
dermassen vor. Die beiden Teilungsprozesse in der Meiosis, die erste 
(heterotypische) und die zweite (homéotypische), die sich normaler- 
weise nacheinander abspielen, setzen hier fast gleichzeigtig ein. Die 
Ursache davon ist der totale Wegfall der Geminibildung. Ehe noch die 
Spindel fiir die erste Teilung zustande kommt, wandelt sich der Kern 
mittels einer Kontraktion, die gewissermassen als Vorbereitung zu der 
Metaphase angesehen werden kann, in einen Interkinesenkern um. 
Und erst danach tritt er in das Metaphasenstadium ein, das also einer 
hom6otypischen Kernteilung gleichgestellt werden darf. Durch die 
unterbliebene Geminibildung ist weithin die Voraussetzung fiir eine 
diploide Teilung der P. M. Z. gegeben. Das Resultat ist dasselbe wie 
bei den Restitutionskernen: nur eine einzige Teilung der P. M. Z., d. h. 
die Bildung von Dyaden statt Tetradenzellen. 

Wie gesagt, kénnen sowohl Restitutionskerne als auch Kontrak- 
tionsstadien in demselben Bliitenképfchen vorkommen. In H. pseu- 
doillyricum ist jedoch die letztgenannte Erscheinung die weitaus hau- 
figst vorkommende. Es besteht also eigentlich kein prinzipieller 
Unterschied zwischen diesen beiden Teilungsvariationen. Es ist nur 
der Zeitpunkt fiir das Einsetzen der homéotypischen Teilung, der die 
verschiedene Art der Teilung bestimmt. 


ALLGEMEINER TEIL. 


Ich méchte hier zuerst einen kurzen Uberblick iiber die semi- 
heterotypische Teilung und ihre Komplikationen an der Hand einer 
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schematischen Darstellung, Fig. 16, geben, um ein klares Verstindnis 
dieser verwickelten Vorginge zu erméglichen. Ich will ein konkretes 
Beispiel wahlen und hier eingehend diskutieren. Meiner friiheren 
Arbeit (1917) entnehme ich die hier publizierte Figur 16 A,—E,. 
Diese stellt 5 Pollenmutterzellen von H. lacerum dar, die sehr instruk- 
tiv fiir das Versténdnis dieser Fragen sind. Oben und unten sind 
genau dieselben Zellen schematisch eingezeichnet, um anzugeben, wie 


B 


OD, 






























































Fig. 16. Schema der semiheterotypischen Kernteilung. Vgl. Text, Seite 331. 


ich mir das Verhalten der genannten Zellen in friiheren, resp. spii- 
teren Entwicklungsstadien vorstelle. 

In der oberen Reihe sind Prophasen, resp. Anaphasen der semi- 
heterotypischen Teilung dargestellt; in der zweiten Reihe schliesslich 
die Metaphase der homGotypischen Teilung. Die Zahl der Chromo- 
somen in den schematischen Figuren ist 9, 6 von der einen und 3 von 
der anderen Elternpflanze, also entsprechend der Chromosomenzahl 
27 (18+ 9). Die Zelle A ist in semiheterotypischer Anaphase _ be- 
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griffen mit nur zwei Chromosomen an dem einen Pole und 7 an dem 
anderen. In der zweiten Reihe ist die darauf folgende Interkinese 
gezeichnet, und die Zelle A, zeigt deutlich zwei sehr verschieden grosse 
Kerne mit typischen Interkinese-Chromosomen; diese P. M. Z. ist auch 
durch eine Wand in zwei Zellen geteilt. Die Zelle E steht in genau 
demselben Stadium; die Verteilung der Chromosomen ist hier aber 
gleichmiassiger, was in den schematischen Figuren auch angedeutet 
wird. Dann haben wir die drei dazwischenliegenden Zellen B,—D,, 
die alle drei 1-kernig sind. Die Chromosomen haben jedoch ganz 
dasselbe Aussehen wie in A,, resp. E,, sind also Interkinese-Chromoso- 
men. Wie ich mir das Aussehen dieser Kerne in friiheren Stadien 
denke, zeigen die schematischen Figuren B—D in den zwei oberen 
Reihen. In B ist eine semiheterotypische Prophase mit univalenten 
Chromosomen dargestellt. Es folgt ein Kontraktionsstadium, worin 
die Chromosomen Langsspaltung erfahren (zweite Reihe). Sodann 
vergréssert sich der Kern wieder (B,), und das Resultat ist also eine 
1-kernige P. M. Z. in Interkinesenstadium (B,). Der Kern der Zelle C, 
kann aus einem semiheterotypischen Metaphasenstadium entwickelt 
sein, das in Restitutionskern-Stadium tiberging; D, stammt in derselben 
Weise von einer Metaphase her. In beiden Fallen kénnen abgerundete 
Interkinesenkerne gebildet werden. 

Die unterste Reihe soll andeuten, wie ich mir die weitere Teilung 
dieser Interkinesenkerne denke. In allen Fallen bilden sich regelmis- 
sige Spindelfiguren mit langsgespalteten Chromosomen. In A, resp. 
E ist eine Art Reduktion eingetreten, B—D stellen aber diploide Kern- 
teilungen dar. : 

Das Resultat werden also Pollenmutterzellen sein, deren Kerne 
diploid sind. 

Wenn man nun diese Befunde auf die Embryosackentwicklung 
anwendet, so kénnte man vielleicht einen Ausweg finden, um die diplo- 
ide Kernteilung der E. M. Z. parthenogenetischer Pflanzen zu erklaren. 
Fiir Taraxacum habe ich schon einen Erklérungsversuch angegeben, 
wo die E. M. Z. sich einmal teilt, also eine Dyade bildet. Hier kom- 
men ja, nach JUEL’s und OsAwa’s Untersuchungen, Prophasenfiguren 
vor, die stark an Restitutionskerne erinnern. 

In dem Antennaria-Schema schien jedoch der E. M. Z.-Kern vom 
Anfang an diploid abgestimmt zu sein. Vielleicht ware es méglich in 
den E. M. Z. dieser Pflanzen Stadien anzutreffen, die mit den fiir H. 
pseudoillyricum beschriebenen in Zusammenhang gebracht werden 
kénnen. Es liegt ja hier nahe dergleichen Strukturen zu iibersehen, da 
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geeignete Entwicklungsstadien bei der Embryosackbildung relativ selten 
anzutreffen sind. 

Wie ich eingangs erwahnte, ist in der letzten Zeit eine Verdoppe- 
lung der Chromosomenzahl fiir den Nachkommen von Bastarden 
mehrmals angegeben worden. Ich méchte daher diese Falle kurz 
analysieren, um nachzusehen, ob nicht vielleicht auch hier Andeu- 
tungen einer semiheterotypischen Teilung herauszufinden waren. Ich 
habe in einer neulich erschienen Arbeit (1926 b) die Befunde von 
BLEIER tiber Verdoppelung der Chromosomenzahl bei dem Aegilotri- 
chum-Bastard besprochen (TSCHERMAK und BLEIER, 1926). Ich 
méchte hier der Vermutung Ausdruck geben, dass vielleicht bei einer 
zytologischen Untersuchung der F,-Generation eines solchen Bastards 
in den P. M. Z. Spindelfiguren mit lauter univalenten Chromosomen, 
vielleicht auch Dyadenzellen angetroffen werden kénnen. Wenn dies 
der Fall wiire, wiirden hier dieselben Verhialtnisse vorliegen, wie in 
unseren Euhierazien, die schliesslich zur Entstehung von diploiden Pol- 
lenzellen fiihren k6nnten. 

CLAUSEN und GOODSPEED’s (1925) interessanter fertiler Bastard 
zwischen Nicotiana Tabacum und glutinosa, mit 24, resp. 12 Chromoso- 
men, ist ebenfalls durch eine Verdoppelung der Chromosomenzahl cha- 
rakterisiert. Dieser Fall ist aber schwieriger zu erklaren. Zwar wurde 
nicht das F,-Individuum selbst zytologisch untersucht, aber es wies eine 
sehr ausgesprochene Fertilitét auf. Dies deutet wohl darauf hin, dass 
bei der Entstehung dieses Bastards irgendwo eine Verdoppelung der 
Chromosomenzahl stattgefunden hat. BELLING und BLAKESLEE (1923) 
haben zwei sehr interessante haploide Datura-Mutanten beschrieben, 
»from a number of plants of abnormal appearence secured in an 
attempt to induce chromosomal irregularities by the application of cold 
as a stimulus». In der Metaphase der ersten Teilung der P. M. Z. 
treten 12 univalente Chromosomen auf. In den Wurzelspitzen ist die 
Chromosomenzahl auch 12. »Non-reduction takes place in some cells, 
resulting in 2 giant cells from each pollen-mother-cell.» — » Apparently 
the giant cells form the surviving pollen-grains of the haploid.» Es 
ist meiner Ansicht nach sehr wahrscheinlich, dass diese Riesenzellen 
oder Dyaden eben aus Restitutionskernen herstammen. Die ungepaar- 
ten Chromosomen der ersten Teilung deuten wohl eine semiheteroty- 
pische Teilung an, und die Dyadenbildung ist eine natiirliche Folge 
davon. Die Untersuchung des Nachkommens dieser Mutante hat ja auch 
als Resultat ergeben, dass die fertilen Gameten dieser haploiden Mutante 
12 Chromosomen haben miissten, also gewissermassen diploid waren. 
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Neulich hat MICHAELIS (1926) eine Untersuchung iiber die Ein- 
wirkung niedriger Temperaturen auf die Reduktionsteilung in Epilo- 
bium publiziert. Es scheint, als ob hier auch semiheterotypische 
Kernteilungsbilder vorlagen. Er sagt: »Die Anordnung der Chromoso- 
men zu einer Aquatorialplatte kann unterbleiben. Sie sind unregel- 
massig verstreut und einzelne sind gar nicht in die Spindel einbezogen.» 

Dyadenzellen hat er auch angetroffen, aber er meint, dass sie ihre 
Entstehung dem Wegfall der homGotypischen Teilung verdanken. Wie 
aus dem Obigen hervorgeht, glaube ich indessen eher, dass auch hier 
die heterotypische Teilung gehemmt wurde, indem die homéotypische 
Teilung bereits in einem friihen Stadium einsetzte. Kernverschmel- 
zungen werden beschrieben, aber in den meisten Fallen mégen wohl 
diese eher als Restitutionskerne aufzufassen sein, die spater zur Bil- 
dung von Dyaden mit diploider Chromosomenzahl fiihren. 

In einer neulich erschienenen Arbeit (1926) haben SAKAMURA 
und Stow sehr interessante Anomalien und Unregelmissigkeiten in 
durch »hdhere Temperatur beeinflussten Pollenmutterzellen» von 
Gagea beobachtet. Ihre Resultate erinnern sehr an den obengenann- 
ten Verhiltnissen in Hieracium. »Die Teilungstechnik der heteroty- 
pischen Teilung vird gestért und die schon langsweise gespaltenen 
Chromosomen zerstreuen sich . . . in den Tochterzellen.» — »Aus sol- 
chen Dyadenzellen werden wahrscheinlich direkt Pollenkérner erzeugt, 
die meistens die Chromosomen in diploider Anzahl beherbergen. Also 
hier Ausbleiben der homéotypischen Kernteilung (non-division)! Die 
Vermutung, dass die Verdoppelung der Chromosomenzahl oft durch 
interkinetischen Kernzustand bedingt werden k6énne, ist schon friiher 
durch die Untersuchung der chloralisierten somatischen Zellen wahr- 
scheinlich gemacht worden.» — »Durch die einzentrische Rekonstruk- 
tion eines Riesenkernes aus allen Chromosomen und durch Fehlen der 
Zellteilung in der ersten Teilung entsteht eine Riesenzelle (eine Art 
von non-reduktion), aus der direkt oder durch eine nochmalige Tei- 
lung diploide oder unter Umstanden tetraploide Pollenkérner abgelei- 
tet werden diirften.» 

Was _hier durch experimentelle Einwirkung herbeigefiihrt wird 
entspricht also ziemlich genau dem Verhalten in den P. M. Z. der 
parthenogenetischen Hieracium-Arten. Nur mit dem Unterschied, dass 
in Hieracium ein Zusammenhang zwischen den semiheterotypischen 
und homéotypischen Teilung nachgewiesen wurde. Die »Riesenkerne» 
in Hieracium gehen in eine ganz regelmassige Metaphase tiber mit der 
somatischen Chromosomenzahl. Die P. M. Z. sind auf zwei nacheinan- 
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der folgenden Kernteilungen abgestimmt, und daraus erklaren sich die 
»Anomalien» wenn der eine Kernteilungsvorgang gestért wird. 

Vielleicht liegt etwas ahnliches auch in den chloralisierten Wurzel- 
spitzen vor. Auch hier ist eine lebhafte Kernteilung und die Kern- 
teilungen scheinen ziemlich rasch nach einander zu folgen. Wenn 
durch die Chloralisierung eine Teilung gestért wird, setzt eine neue 
spater rasch an. 

Gemeinsam fiir alle solche Falle ist wohl, dass wihrend der Dia- 
kinese aus irgend einer Ursache (Kalte, Chloralhydrat, Bastardierung, 
»Unvertraglichkeit» der artfremden Chromosomen u. dgl.) die Kon- 
jugation zwischen den elterlichen Chromosomen unterblieb oder ab- 
geschwacht wurde. Dadurch ist, meiner Ansicht nach, die Voraus- 
setzung fiir eine regelrechte heterotypische Teilung aufgehoben. Sie wird 
in einem friiheren oder spéteren Stadium gehemmt und durch die 
gleichzeitig einsetzende homéotypische Teilung ersetzt. Und unter die- 
sen Voraussetzungen muss sie zu einer diploiden Teilung fiihren. 

Ich will aber ausdriicklich betonen, dass ich mir dessen durchaus 
bewusst bin, dass gegen diese meine Vermutung auch schwerwiegende 
Einwendungen angefiihrt werden kénnen. Auch wenn es sich heraus- 
stellen sollte, dass im Antherenfach dieser Bastarde Dyadenzellen aus 
Restitutionskernen gebildet werden, so wird wohl der Prozentsatz 
diploider Pollenzellen relativ gering sein. Dann sollte man auch er- 
warten, dass bei der Embryosackbildung dergleichen Teilungen sich 
einstellten und zwei solche Gameten zusammentrifen. Dies diirfte in 
Wirklichkeit sehr selten eintreffen. Es ist aber zu bedenken, dass die 
vorliegenden Untersuchungen darauf hindeuten, dass nur die diploiden 
Gameten, wie z. B. bei dem haploiden Datura-Bastard oder bei KIHa- 
RA’S (1924) Aegilops-Bastard, fertil sind. Und dann ist wohl ein Zu- 
sammentreffen solcher Gameten sehr viel leichter zu erwarten. 

Das Hauptresultat dieser Untersuchung iiber die Pollenbildung 
parthenogenetischer Hieracium-Arten ist also meiner Ansicht nach, dass 
ein Kernteilungsmechanismus nachgewiesen worden ist, der tatsachlich 
zur Bildung diploider Pollenzellen fiihrt. Weitere Untersuchungen 
werden wohl zeigen, inwiefern sich derselbe auch zur Erklarung an- 
derer Falle verwenden lasst. 


Hereditas VIII. 
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SUMMARY. 


1. An investigation has been made of the behaviour of the chro- 
mosomes in the pollen mother cell divisions of some parthenogenetic 
species of Euhieracium. , 

2. The diploid number of chromosomes in Euhieracium is 18, 
27 and 36, 18 being characteristic for sexual forms as H. umbellatum, 
27 and 36 for parthenogenetic forms; the most commoa number among 
these latter seems to be 27. 

3. In sexual Eu-Hieracia at the heterotypic division all chromo- 
somes conjugate to form gemini and the reduction division is quite 
normal. 

4. In parthenogenetic Eu-Hieracia a graded series of degenera- 
tion of the meiosis can be observed, beginning with a type, the Boreale- 
.type, where a variable number of doubles und singles are observed, to 
types where the conjugation between the chromosomes at the first 
division is quite lacking, the Levigatum-type or semiheterotypic division. 

5. In the Boreale-type the heterotypic metaphase exhibits 9—0, 
generally 2—5 double and 11—27 single chromosomes in the 27-chromo- 
some species; in the species with 36 chromosomes 10—0 double and 
16—36 single are observed. 

6. In the Levigatum-type ail chromosomes in the first division 
are univalent and distributed irregularly along the spindle figure. The 
chromosomes are short and thick as in the heterotypic division of 
sexual forms. As a result of this division the nuclei will have a variable 
number of chromosomes. 

7. A second, homotypic division usually follows the semihetero- 
typic one. 

8. Both types of division can be observed in the same species, 
but usually one of them is predominant in a given species. 

9. The semiheterotypic meta- and anaphase very often are not 
completed, but are interrupted by a premature homotypic division, 
whereby Restitution-nuclei are formed. Round the entire spindle figure 
a new nuclear wall is formed, resulting in the production of a single 
large nucleus, the chromosomes of which divide quite in the same 
manner as in normal interkinesis, but with the diploid number of 
chromosomes. 

10. Thus uninucleate pollen mother cells arise with the nucleus 
in interkinesis, which thereupon undergo a quite regular metaphase 
with the diploid number of chromosomes, all split. 
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11. Such pollen mother cells divide only once and become Dyads, 
thus producing pollen cells with the diploid number of chromosomes. 

12. The same result is obtained in the Pseudoillyricum-type, 
where the homotypic division begins at about the time when the pro- 
phase nucleus normally is just entering the metaphase, i. e., a con- 
traction-phase follows the first prophase, during which the chromo- 
somes divide. The nucleus then is converted into an interkinesis-like 
stage with split chromosomes in the diploid number, as in the case 
with restitution-nuclei and it behaves in the following division quite 
like them. 

13. A characteristic feature of the semiheterotypic division in 
Hieracium is its earlier onset in the development of the microsporangia, 
when the pollen mother cells are still intimately connected with one 
another. 

14. The tetrads from the semiheterotypic division in P. M. C. 
sooner or later usually degenerate. Groups of P. M. C. may however 
sometimes remain undivided and these are set free in older micro- 
sporangia and become rounded off. Finally they may divide, some . 
of the chromosomes conjugating to form gemini, according to the 
Boreale-scheme. 

15. The cells of the dyads, with the diploid number of chromo- 
somes, very often develop into mature pollen cells with normal exine. 

16. Since all the chromosomes in the semiheterotypic division are 
univalent the regular distribution of chromosomes in this division is so 
altered, that the homotypic division sets in at an earlier time than 
normal, with the result of diploid dyads. 

17. Thus perhaps may be explained some of the cases described 
in the literature of the production of gametes having the full somatic 
number of chromosomes. 
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ZUR FRAGE DES SOMMER-WINTERTYPUS 
BEIM WEIZEN 


VON GUNNAR NILSSON-LEISSNER 
SVERIGES UTSADESFORENING, SVALOF 





ene Besprechungen sind eigentlich nur das Resultat einiger 
Beobachtungen, die ich zufallig in diesem Sommer bei meinen 
fortgesetzten Arbeiten mit Kreuzungsnachkommenschaften zwischen 
Triticum Spelta und Triticum vulgare gemacht habe (NILSSON-LEISSNER 
1925). Da ich aber verhindert bin, die Untersuchungen sogleich weiter- 
zufiihren und da ich glaube, dass die Beobachtungen von Interesse fiir 
die augenblicklich so viel umstrittene Frage des Sommer-Wintertypus 
bei den Getreidearten sein k6nnen, habe ich beschlossen, meine bis- 
herigen Resultate als vorlaufige Mitteilung schon jetzt zusammenzu- 
fassen. Ich hoffe aber in Zukunft dieses Problem eingehender studieren 


zu k6énnen. 
Durch die Untersuchungen von BIFFEN (1905) und vielen anderen 


muss es wohl als festgestellt angesehen werden, dass der Sommer-, 
bezw. Winterweizentypus von einem bis mehreren Erbfaktoren ab- 
hangig ist und dass. der Sommerweizentypus bei Kreuzung dominiert, 
so dass man in der zweiten Generation nach einer Kreuzung zwischen 
Sommer- und Winterweizen Spaltungen in 3 Sommer-:1 Winter-, 
resp. 15: 1 u. s. w. zu erwarten hat. Nur die Rezessiven, bezw. Doppel- 
rezessiven sind Winterweizenformen. Dass es doch gewisse Gradatio- 
nen des Merkmals Wintertypus unter den verschiedenen Winterweizen- 
sorten gibt, wurde schon von mehreren Verfassern beobachtet, wenn 
die meisten auch nicht naher auf dieses Verhaltnis eingegangen sind. 

So berichtet FRuwirRTH (1918) iiber Versuche mit Aussaat von 
Winterweizen und -roggen im Friihjahr, wobei Unterschiede in Schoss- 
fahigkeit und Ahrenschieben unter den verschiedenen Wintersorten zu 
bemerken waren. Er fasst seine Beobachtungen folgendermassen zu- 
sammen: »Einschneidende Unterschiede dahingehend, dass eine geziich- 
tete Sorte oder eine Linie innerhalb einer geziichteten Sorte auch bei 
spiter Friihjahrssaat ganz normal schosst, eine andere nicht, liessen sich 
nicht feststellen. Wohl aber konnten leichtere Unterschiede im Ver- 
halten einzelner Sorten (Versuch A, Weizen) und im Verhalten ein- 
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zelner Linien (Versuch A und B, Weizen) beobachtet werden. Bei 
Versuchen mit ungeziichteten Populationen sind Unterschiede innerhalb 
einer Sorte deutlicher (alle Versuche mit Weizen, 1916 Versuch C 
mit Roggen)>». 

KILLER (1919) hat die Eignung verschiedener Winterweizensorten 
fiir den Anbau als Sommerweizen studiert und konnte die gepriften 
Linien ihrem diesbeziiglichen Verhalten nach in drei Gruppen einteilen: 
1) Samtliche Bordeauxweizen, die sowohl als Winter- wie als Som- 
merweizen dienen konnten. 2) Alle gepriiften Dickkopfweizen, die bei 
Friihjahrsaussaat schossten, und, wenn auch ziemlich spat, mehr oder 
minder kraftige Ahrenbildung zeigten. 3) Ausgesprochene Landwinter- 
weizen, die sich in der Regel véllig passiv verhielten. 

Am besten ist-dieses Problem von GASSNER (1910, 1913, 1918) 
untersucht worden und er hat auch bedeutende und tiefgehende Unter- 
schiede im Verhalten verschiedener Winter- und Sommerweizensorten 
gegen die Einwirkung von Kaltegraden feststellen k6nnen. So schreibt 
er (1910, S. 113), dass »jede Getreideart ganz bestimmte Anspriiche 
in betreff niederer Temperaturgrade im jugendlichen Stadium hat, um 
ein normales Ausschossen und damit eine normale Entwicklung zu 
erzielen». Nach einem Vergleich von mehreren Sorten jeder Getreideart 
konstatiert er (S. 143): »Die beim Weizen, Roggen und Gerste an- 
scheinend zutage tretende Beziehung: Sorten langer Vegetationsdauer 
besitzen grosse Kalteanspriiche im jugendlichen Stadium und umgekehrt, 
verliert auf Grund der Beobachtungen beim Hafer ihre absolute Giiltig- 
keit». Auch beim Sommerweizen haben die verschiedenen Sorten ver- 
schiedene Kalteanspriiche. So wird z. B. Rimpaus roter Schlanstedter 
Sommerweizen betreffs des Schossens und der Zeit der Bliitenbildung 
von tiefer Keimungstemperatur stark im giinstigen Sinne beeinflusst, 
wahrend HEINES Sommerkolbenweizen davon fast unabhangig ist. — 
GASSNER fand auch (1918, S. 440), dass beim Weizen »die Wirkung 
der gleichen niederen Temperatur also im ersten Keimungsstadium 
deutlicher als im spateren ist» und (1918, S. 446) dass »Pflanzen tiefer 
Kaltebediirfnisse auch imstande sind, die tiefsten Kaltegrade zu ertragen, 
Pflanzen ohne Kaltebediirfnisse im geringsten Grade frosthart sind.» 

Bei Wintergerste hat SCHIEMANN (1925) auch 4hnliche Unter- 
schiede zwischen verschiedenen Sorten gefunden. Uber die Faktoren 
des Winter-Sommertypus einerseits und dieselben der Winterfestigkeit- 
Auswinterung andererseits bemerkt sie: »Beide sind in ihrer phano- 
typischen Wirkung stark von Aussenbedingungen abhiangig, speziell von 
der Witterung, der Typus aber, ausgedriickt durch Schossfahigkeit 
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und Sitzenbleiben bei Sommersaat, in viel geringerem Masse als die 
Winterfestigkeit.» — S. 168 schreibt sie: »Dass nun trotzdem manche 
ss-Sippen» (Gersten von konstantem Wintertypus) >in kalten Jahren 
auch bei Friihjahrssaat noch spat zu mehr oder minder kraftigem 
Schossen, wenn auch nicht zu normaler Reife kommen, andere dagegen 
nie, kann nur so erklart werden, dass der sonstige Genenbestand den 
durch S bestimmten Phanotypus beeinflusst. » 

Es gibt also bei unseren Wintergetreidearten gewisse Grundfak- 
toren fiir den Charakter Wintertypus, die bei normalen Verhaltnissen 
dieses Merkmal hervorrufen. Ihre phanotypische Wirkung kann aber 
teils von unnormalen dusseren Einwirkungen und augenscheinlich 
teils auch von erblichen Modifikationsfaktoren verandert werden. 
Einige sehr auffallende Beispiele dieser Veranderungen des Phainotypus 
habe ich beim Weizen gefunden und gehe nun zu einer néaheren 
Beschreibung derselben tber. 

Ein paar Jahre habe ich fiir meine Winterweizenkulturen eine 
spezielle Anbaumethode verwendet, damit ich fiir die Messungen und 
Untersuchungen der Pflanzen im Herbst mehr Zeit bekime. Viele von 
den Winterweizennachkommenschaften habe ich namlich erst wahrend 
des Winters bearbeitet und dann die Samen im Februar in kleine Holz- 
kisten gesat, die zuerst in einem Zimmer bei + 2° bis + 5° C. zur 
Keimung ausgesetzt wurden. Wenn die Keimpflanzen ein paar Blatter 
entwickelt hatten, wurden sie in den Garten gestellt, wo sie dann spater 
ziemlich betrachtlicher Kalte ausgesetzt waren. Ich habe doch immer 
die Kisten bei relativ mildem Wetter hinausgestellt. Im Mai wurden 
die kleinen Pflanzen schliesslich aus den Kisten herausgenommen und 
auf dem Versuchsfeld ausgepflanzt. 

In den Jahren 1923 und 1924 sind mir meine Kulturen nach dieser 
Methode sehr gut gelungen und von den aufgelaufenen Pflanzen haben 
simtliche geschosst und wurden im Herbste, wenn auch oft etwas 
spater als andere Winterweizensaaten, reif. 1925 bin ich erst ziemlich 
spat (27. Febr.) zum Aussahen der Samen gekommen. Damit die Pflan- 
zen in den Kisten nicht zu spat hinaus gestellt werden soilten um ihr 
»Kaltebediirfnis» voll zu bekommen, habe ich die Kisten in einem 
geheizten Zimmer, und zwar auf einem Tisch tiber dem Heizk6rper 
plaziert. Durch die Warme wurde auch, wie erwartet, die Keimung 
sehr beschleunigt und schon am 6. Marz konnten die Kisten ins Freie 
gebracht werden. Die ersten vier Nachte wurden die Kisten des Nachis 
mit einer Bastdecke zugedeckt, damit der Ubergang vom geheizten 
Zimmer zu den kalten Frostnachten draussen nicht zu schroff werden 
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sollte. Zu diesem Zwecke wurden die Kisten mit einem leeren Bretter- 
rahmen von einem Mistbeet umgeben und blieben den ganzen ersten 
Monat in diesem Rahmen, was die Pflanzen vielleicht auch etwas 
gegen die kalten Winde geschiitzt hat. In derselben Richtung hat natiir- 
lich auch eine recht betrachtliche Schneedecke von 1—3 dm gewirkt, die 
vom 8. bis den letzten Tagen im Marz gelegen ist. Immerhin hatten 
wir bei dieser Zeit und auch Anfang April ziemlich starke Fréste. Das 
Minimum (5 cm iiber dem Boden) war in der Nacht vom 6.—7. Marz 
+0,5° C. und in den folgenden resp. — 1,0, — 2,5, — 3,5, — 12,5, 
— 16,5, — 18,0, — 14,0, — 14,0, — 16,5, —6 0, —9,, + 0,55, + 055, 
— 4,0, — 4,5, — 5,0, — 4,5, — 2,0, — 1,0, + 0,0, — 1,0, — 5,0, — 8,0, + 2,5, 
+ 1,5, — 3,0, + 0,0, — 3,0, — 4,5, — 1,5, — 2,5, — 2,5, —0,5. Seit dieser 
letzten Nacht (8.—9. April) haben wir noch Ende April 7 Frostnachte 
mit bis zu — 2° Kalte gehabt. Im Mai wurden wie gew6hnlich die 
Pflanzen auf dem Felde ausgepflanzt und sind dort anfangs sehr gut 
gediehen. Ende Juni aber habe ich schon betrachtliche Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Parzellen feststellen k6nnen. Einige 
wenige schossten dann sehr gut und gleichmassig, von anderen schoss- 
ten nur einzelne Halme und andere wieder blieben noch sitzen. Nach 
und nach wurden diese Unterschiede immer grOésser und auffallender 
und Notizen dariiber wurden mehrmals gemacht (siehe die Tabelle). 
Im Herbst wurden die Parzellen erst sehr spat, Anfang Oktober, geerntet 
und trotzdem waren zu dieser Zeit die meisten Pflanzen noch nicht 
reif, einige wenige, die friih geschosst hatten, sehr gut reif und mehrere 
schliesslich waren noch sitzen geblieben. In den Kreuzungsnachkom- 
menschaften war in dieser Hinsicht eine deutliche Spaltung zu finden. 

Offenbar habe ich die Pflanzen durch die oben beschriebene Be- 
handlung solchen Verhialtnissen ausgesetzt, die einige Linien von Win- 
terweizen zum Schossen bringen k6nnen, andere aber nicht, je nach- 
dem ihre Veranlagungen waren. Der Grund, warum gewisse Linien, 
die sonst mit Vorteil nach der oben besprochenen Methode angebaut 
werden, im Jahre 1925 nicht oder schlecht geschosst haben, kann 
zweierlei Art sein. Erstens ist es héchst wahrscheinlich, dass nicht 
alle Linien unter den vorhandenen Verhaltnissen ihr »Kaltebediirfnis» 
(GASSNER 1918) decken konnten. Wie oben erwihnt, standen ja die 
Kisten mit den Pflanzen recht geschiitzt im Garten und waren auch 
wahrend der kaltesten Zeit von Schnee bedeckt. Zweitens ist ja die 
Keimung bei ziemlich hoher Temperatur (ca 20° C.) vor sich gegangen 
und nach GASSNER (1918) und MAxIMOW und PogaRKOvA (1924—25) 
soll Warme bei der Keimung das Schossen und Ahrenschieben vom 
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Winterweizen verzégern und diese Verzégerung soll grésser sein, je 
spater die Aussaat vorgenommen wird. Die Saatzeit war zwar in 
diesem Falle spat aber doch nicht so spat, dass bei giinstigen Ver- 
haltnissen nur dadurch das Schossen ganz verhindert werden konnte. 
Die oben erwaihnten Keimungsverhiltnisse haben gewiss auch auf das 
Schossen Einfluss gehabt und héchst wahrscheinlich reagieren die ver- 
schiedenen Stamme auch verschieden gegen diese Warmewirkung. 

Der compactum-Weizen z. B. (siehe die Tab.) scheint so eine ver- 
spaitete Sorte zu sein. Erst im August hat die erste Pflanze geschosst, 
aber dann haben auch fast simtliche Individuen ungefahr gleichzeitig 
mehrere Halme und Ahren bekommen, so dass vom 28.—30. Aug. 
93,3 % der Pflanzen geschosst haben. Bei dieser letzten Zihlung haben 
also der Spelzweizen, der Ritterweizen und der compactum-Weizen alle 
fast gleich gut geschosst. Wahrend die zwei ersten bei der ersten 
Zahlung zu 98,5 % resp. 16,1 % und bei der zweiten zu 99,3 % resp. 
99,1 % geschosst hatten, hatte die dritte Sorte bei diesen beiden Zahl- 
ungen tiberhaupt noch keine Halme entwickelt. Der Ritterweizen 
scheint in dieser Hinsicht intermediaér zwischen Spelz- und compac- 
tum-Weizen zu stehen. — Andersartig verhalt sich aber der Sammt- 
weizen. Schon Anfang Juli haben in Linie 66 9 Pflanzen von 96 
geschosst, in den anderen Linien aber keine. Ende Juli hatten fast 
alle Linien einige Schosser und Nr. 66 sogar 50 % solcher. Einen 
Monat spater gibt es in allen Sammtweizenparzellen einzelne Schosser 
und in Nr. 66 86, %. Samtliche Linien mit Ausnahme der Nr. 66, die 
dem Ritterweizen mehr iihnlich ist, besitzen also nur in sehr geringem 
Grade die Fahigkeit bei den gegebenen Verhialtnissen zu schossen. 
Die Schosser machen nur einige wenige Prozent des ganzen Bestandes 
aus und haben, von den uppigen Blattrosetten abgesehen, nur einzelne 
Halme, die sehr selten Ahren ausbilden. 

Diese Beobachtungen, dass der Sammtweizen, der aus einer alten, 
sehr winterfesten Linie von Landwinterweizen stammt, sehr wenig 
schosst, wihrend der Ritterweizen, der dem weniger winterfesten Dick- 
kopfweizen naher steht, fast vollkommen schosst, sowohl wie diejenigen 
betreffs dem nahestehenden Panzerweizen (Nr. 4, 8 und 13) der zum 
gréssten Teil schosst, stimmen ja sehr gut mit den Untersuchungen von 
KILLER und GASSNER, woriiber oben berichtet wurde, iiberein. 

Vergleichen wir nun die sechs Linien aus normalem Sammtweizen 
(Nr. 28, 66 und 195—198) mit den zehn aus Speltoidheterozygoten 
einer Linie aus demselben Sammtweizen (Nr. 31—40), so scheint jene 
auf den ersten Blick eine geringere Schossfahigkeit zu besitzen als diese. 
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Von den Heterozygoten-Nachkommenschaften hatten bei der ersten 
Zahlung nur die drei Parzellen mit den kleinsten Individuenzahlen 
keine Schosser. Eine Linie (Nr. 40) hatte schon 39,5 % und durch- 
schnittlich gab es 16,9 %. Bei der zweiten Zihlung hatten rund 50 % 
geschosst. Die Pflanzen hatten grosse Blattrosetten aber nur 1—2 Halme 
und Ahren waren noch sehr selten. Ende August schliesslich hatten 
durchschnittlich 70,1 % (gegen 21,7 % beim reinen Landweizen, 0700) 
Halme bekommen. Die Zahl derselben pro Pflanze war verhaltnis- 
miassig gering, die meisten trugen jedoch Ahren. Betrachtliche Unter- 
schiede zwischen den verschiedenen Parzellen waren aber festzustellen 
— von 40,0 bis 92,6 % Schosser —; anderes war ja auch nicht zu 
erwarten, da schon im normalen Sammtweizen so grosse Unterschiede 
wie zwischen Linie 66 und 196 bemerkt wurden. Unter den Linien 
aus Speltoidheterozygoten scheint also die Fahigkeit, unter diesen 
extremen Verhialtnissen zu schossen, durchschnittlich grésser zu sein 
als beim Sammtweizen selbst. 

Da es ja moéglich ware, dass dieses Verhalten der Nr. 31—40 
irgendwie im Zusammenhang mit den Speltoidmutationen stehen 
k6nnte, so dass die Speltoid-Hetero- und -Homozygoten immer leichter 
zum Schossen zu bringen waren, habe ich einen Vergleich zwischen 
der Spaltung der Heterozygoten in diesem Jahre und der Spaltung, 
die andere solche Heterozygoten aus derselben Linie unter normalen 
Umstanden gezeigt haben, angestellt. Die Zahl der normalen, der 
heterozygoten und der Speltoid-Pflanzen unter den Schossern liess sich 
aber nicht immer feststellen. Einige geschosste Pflanzen hatten 
namlich keine Ahren ausgebildet und bei anderen waren die Ahren 
noch Anfang Oktober so schlecht entwickelt, dass eine genaue Ver- 
teilung auf die drei Kategorien nicht méglich war. Unter den voll 
Ausgebildeten fand ich Normal, Heterozygote und Speltoiden in einem 
Verhialtnis (pro 4 berechnet) von 2,34: 1,66: 0,00 resp., wahrend diese 
Heterozygoten normalerweise die drei Typen im Verhaltnis 1,85: 1,s1 
: 0,34 resp. ausspalten. Die Zahl der normalen Pflanzen hatte also auf 
Kosten der der Heterozygoten und Speltoiden zugenommen. Es ist 
selbstverstandlich nicht méglich festzustellen, ob die fehlenden Pflanzen 
der beiden letztgenannten Kategorien unter den nicht bestimmbaren 
Pflanzen, der Schosser oder unter den Sitzengebliebenen zu suchen sind. 
Sehr wahrscheinlich ist doch, dass die, wie bekannt, vegetativ minder- 
wertigen Speltoiden unter den vorhandenen abnormen Bedingungen zu 
Grunde gegangen sind. Es kann also nicht konstatiert werden, ob das 
Schossen der Speltoid-Homo- und -Heterozygoten unter den in Frage 
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‘kommenden Keimungs- und Wachstumsverhiltnissen mehr als bei den 
Normalen verz6gert wird oder ganz ausbleibt. Die gréssere Schoss- 
fahigkeit oder -geschwindigkeit der Nr. 31—40 scheint aber nicht auf 
der Speltoidmutation zu beruhen, sondern wahrscheinlich darauf, dass 
diese Fahigkeit schon von Anfang an der beziiglichen Linie innewohnt. 

Diese Annahme wird noch weiter vom Verhalten der Speltoid- 
linien aus Panzerweizen bestatigt. Die Linien Nr. 4, 8 und 13 stam- 
men aus normalen Panzerweizenpflanzen, die Nr. 6, 10, 15 und 17 
aus Speltoidheterozygoten derselben Linien; Nr. 6 aus derselben Linie 
wie Nr. 4, Nr. 10 wie Nr. 8 und Nr. 15 und 17 wie Nr. 13. Bei den drei 
Aufzahlungen der geschossten und nicht geschossten Pflanzen (siehe 
die Tab.) ist kein besonderes Uberwiegen der Heterozygoten-Linien im 
Verhaltnis zu den entsprechenden normalen Linien zu finden; einmal 
ist die Prozentzahl der Schosser in der einen, einmal in der anderen 
Linie am héchsten. Die Spaltungen der Heterozygoten scheinen auch 
nicht von der Spaltung in schossende und sitzen gebliebene Pflanzen 
beeinflusst zu werden. — Die fraglichen Linien hat mir Prof. Dr. 
H. NILSSON-EHLE giitigst zur Untersuchung iiberlassen und die Fest- 
stellungen der Spaltungen unter normalen Verhaltnissen wurden in den 
Jahren 1923 und 1924 im Institut fiir Vererbungsforschung, Akarp, 
ausgefiihrt. — Linie 6 soll normalerweise, pro 4 berechnet, 2,70 Nor- 
male : 1,30 Heterozygote : 0,00 Speltoiden geben; bei den extremen Ver- 
haltnissen in meinen Versuchen hat sie 47 : 26: 0 resp. (2,58 : 1,42 : 0,00) 
ergeben. Linie 10 gab in Akarp 1,16 Norm. : 2,80 Het. : 0,00 Spelt. : 0,01 
subcompactum, bei mir 12: 33:1:0 resp. (1,04: 2,87: 0,09: 0,00). Die 
Linien 15 und 17 geben gewohnlich 1,78 Norm. : 1,93 Het. : 0,24 Spelt. und 
beide zusammen in diesen Versuchen 57 : 61:6 resp. (1,84: 1,97: 0,19). 

Die Parzellen Nr. 3, 5, 7 u. s. w., die F,-Nachkommenschaften von 
Kreuzungen zwischen Winterspelz und den eben behandelten Linien 
aus Panzerweizen sind, haben alle vollkommen geschosst. Nur in 
zwei Nummern aus Kreuzungen mit reinen Speltoiden sind in jeder 
zwei Nicht-Schosser. Da keine von den Panzerweizenlinien zu 100 % 
geschosst hatte, miissen diese F,-er ihre durchgehend gute Schossfahig- 
keit von dem Spelz bekommen haben und diese Fahigkeit scheint dem 
Fehlen derselben gegentiber dominierend zu sein. Die vier sitzen- 
gebliebenen Pflanzen sind wohl solche, die durch irgend einen Zufall 
besonders ungiinstig behandelt worden sind. 

Die Nummer 27 ist eine F, der Kreuzung Winterspelz (Nr. 26) X 
Sammtweizen (Nr. 28). Diese Parzelle war besonders ungleichmiassig, 
so dass man in ihr zu allen Zeitpunkten im Sommer die verschieden- 
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sten Typen neben einander fand. Schon bliihende resp. reife Individuen 
mit mehreren Halmen waren mit sitzengebliebenen und _ eben 
schossenden oder solchen mit einer grossen Blattrosette und einzelnen 
Halmen vermengt. Diese F, zeigt unzweifelhaft auch eine Spaltung 
hinsichtlich grésserer oder geringerer Schossfahigkeit und der grésste 
Teil der F,-Varianten ist in dieser Hinsicht den beiden Elterntypen 
gegeniiber intermediar. Eine genaue Feststellung der Spaltung und eine 
Berechnung der Zahl der beteiligten Erbfaktoren ist sehr schwierig, da 
die Variation gleichmassig fluktuierend und die Zahl der geschossten 
Pflanzen zu verschiedenen Zeiten im Sommer verschieden ist. Ich 
werde mich augenblicklich auch nicht dariiber dussern. Die fragliche 
Spaltung scheint aber nicht die Spaltung Spelta: vulgare zu beein- 
flussen. Nach friiheren Feststellungen (NILSSON-LEISSNER 1925) war 
hier 3 Spelta:1 vulgare zu erwarten und an den dhrentragenden 
Pflanzen habe ich 221 : 83 gefunden (D/m = 0,912). Also gute Uber- 
einstimmung! 

Die Nummern 68—75 sind F,-Linien aus der Kreuzung desselben 
Winterspelzes mit dem Sammtweizen, 0700, alle aus einer einzigen 
F;-Familie. Die grossen Unterschiede in der Schossfahigkeit der ver- 
schiedenen Linien zeigen deutlich, dass auch hier Spaltung hinsichtlich 
den ebengenannten Merkmalen stattgefunden hat. Ich habe noch unge- 
fahr 200 andere Linien aus derselben F,-Generation untersucht und 
sehr verschiedene Typen von Linien gefunden — von solchen, wo 
simtliche Pflanzen schon Anfang Juli geschosst haben, bis zu solchen, 
wo noch Anfang Oktober nur einzelne Halme itiber eine dichte Decke 
von Blattrosetten hervorragen. Weil ich die Feststellungen in weiteren 
Versuchen kontrollieren will, finde ich es am vorteilhaftesten die auf- 
genommenen Zahlen noch nicht mitzuteilen. 

Die Nummer 29 ist eine F, zwischen dem compactum in der Nr. 30 
und dem Winterspelz von Nr. 26. Auch hier fand eine bunte Spaltung 
in Spat- und Friihschossende, Schosser und Nicht-Schosser statt. Bei 
den ersten und zweiten Zahlungen war die Parzelle den Eltern unge- 
fahr intermediar, bei der dritten aber, als der compactum zu 93,3 % 
geschosst hatte, wich sie von beiden Eltern durch die relativ hohe 
Zahl der Nicht-Schosser ab. Auch in diesem Falle hat die Spaltung 
der Schossfaihigkeit allem Anschein nach die Spaltung der Spelta— 
vulgare-Merkmale und die der dominierenden Ahrendichte von com- 
pactum nicht beeinflusst. In dieser F, hatte ich eine Spaltung in 5 
mehr oder weniger lockerahrige Spelta : 4 dichterahrige Spelta : 6 com- 
pactum (mit oder ohne Spelzmerkmalen) : 1 vulgare erwartet. Ich habe 
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alle compactum-Typen in einer Gruppe vereint, da ich schon von 
meinen friiheren Untersuchungen wusste, dass bei allen dichtahrigen 
Spelzpflanzen die Spelzmerkmale fast ganz »ausgewischt» sind, und 
KaJANuS (1923) hat konstatiert, dass dies auch fiir die dominierende 
Ahrendichte von Triticum compactum giiltig ist. Unter den Pflanzen, 
die voll ausgebildete Ahren trugen, habe ich folgende Verteilung und 
also eine einigermassen befriedigende Ubereinstimmung zwischen ge- 
fundenen und berechneten Zahlen festgestellt. 7 


Gefunden Berechnet m D D/m 
Lockerahrige Spelzpflanzen 108 105,31 + 6,33 + 2,69 0,12 
Dichterahrige » 73 84,25 + 6,02 — 11,25 1,87 
Compactum-Pflanzen ..... 128 126,38 + 6,44 + 1,62 0,25 
Vulgare- eo 28 21,06 + 4,44 + 6,9 1,56 





Summe 337 337,00 
Da es noch verfriht ware, auf weitere Einzelheiten einzugehen, 


muss ich mich vorlaufig mit diesen kurzen Erwahnungen begniigen. 


or 


10. 


Sval6f, Dezember 1925. 
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EINE SEKTORIALCHIMARE VOM APFEL 


DIE BEZIEHUNGEN ZWISCHEN DEM SORTFREM- 
DEN SEKTOR UND DEM UBRIGEN TEIL DER 
CHIMARE 


VON HERBERT LAMPRECHT 
ALNARP, AKARP 





Ba das freundliche Entgegenkommen des Direktors von Alnarps 
Tradgardar, C. G. DAHL, wurde mir 1925 eine Sektorialchimare 
vom Apfel zu Untersuchung tiberlassen. 

Diese Chimiare entwickelte sich auf einem Baum der Sorte Cox’ 
Pomona. Fig. 1 zeigt den Apfel von oben und von unten. Der grés- 
sere Teil des Apfels, oder ungefihr °/,, zeigte auch das fiir Cox’ Pomona 
charakteristische Aussehen. In der Abbildung erscheint ein Sektor, der 
annahernd ein Sechstel des ganzen Apfels ausmacht, dunkler. Dieser 
dunkler gefarbte Teil ist gegen den tibrigen Teil der Frucht scharf abge- 
grenzt und die Begrenzungslinien verlaufen fast ganz exakt in zwei 
Meridianen des Apfels. Dieser Teil hat einen etwas kleineren Diameter, 
ist fast regelmassig halbrund und hat festeres Fruchtfleisch. Der 
Sektor ist reichlich mit Rost bedeckt, wodurch die Oberfliche ein rauhes 
Aussehen erhalt. Dies ist auch in Fig. 1 ersichtlich. Die Grundfarbe 
des Sektors ist griinlich, zufolge des Rostes hat er aber einen graubraun- 
lichen Anflug. 

Ahnliche Sektorialchimiren wurden schon mehrmals_ beobachtet 
und zwar nicht nur am Apfel, sondern auch an Birne, Tomate, Citrone 
und Pomeranze. Auch Knospenmutationen sind bekannt geworden, 
bei denen ein ganzer Ast Apfel von abweichetidem Aussehen_her- 
vorbrachte. Im nachsten Band dieser Zeitschrift wird die Beschreibung 
einer Sektorialchimare vom Apfel sowie eine Ubersicht iiber die wich- 
tigsten bisher bekannt gemachten Faille erscheinen. Deshalb sehe ich 
hier unter Hinweis auf diese Arbeit davon ab, iiber schon beobachtete 
Falle zu berichten. 

Die Entstehung solcher Chimaren erklairt man sich gegenwartig 
meistens durch die Annahme, dass im Sprossscheitel in einer Zelle 
eine Mutation stattgefunden hat. Das Zustandekommen solcher Chi- 

Hereditas VIII, 23 
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iniren kann aber auch unter Vermeidung der mystikumwobenen 
Mutation als vegetative Bastardspaltung im Sinne BATESONS aufgefasst 
werden. Alle unsere Apfelsorten sind sicherlich in bezug auf eine Reihe 
von Eigenschaften heterozygotisch und wir kénnen uns vorstellen, dass 
bei einer Zellteilung im Sprossscheitel die Erbmasse in ungleicher Weise, 
hinsichtlich eines oder mehrerer alleler Gene, auf die beiden Tochter- 
zellen verteilt wurde. Dieser Vorgang kann dann bei fortgesetzter nor- 
maler Zellteilung offenbar zur Ausbildung einer Sektorialchimare 
fiihren. 

Es ist augenscheinlich, dass der Sektor einem anderen Biotypus an- 
gehort als der iibrige Teil des Apfels. Entstand nun der Chimarsektor 





Fig. 1. Sektorialchimare von Cox’ Pomona, links von oben, rechts von unten. 


auf oben erwahnte Weise, also durch eine vegetative Spaltung, dann 
haben wir wahrscheinlich zu erwarten, dass derselbe einem Biotypus 
angehért, der dem der Herstammungssorte in erblicher Hinsicht recht 
nahe steht. Phanotypisch kénnte er natiirlich betrachtliche Unter- 
schiede aufweisen. 

Mit diesem Gedankengang vor Augen wurde daran gegangen, den 
Chimarsektor sowie den tibrigen Teil des Apfels — soweit wie még- 
lich — zu untersuchen, die Grésse der Transpiration und die chemischen 
Charakteristika festzustellen, um dann Vergleiche anstellen zu kénnen. 

An dieser Stelle diirfte es von Bedeutung sein, etwas iiber die 
Herstammung der Sorte Cox’ Pomona vorauszuschicken. H. C. 
BREDSTED schreibt hieriiber (1893), dass dieser prachtige Apfel von 
Mr. H. Cox zu Colnbrook-Lown in der Nahe von Slough Bucks, am 
Wege von London nach Windsor, aufgezogen wurde. Dies geschah 
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1830. Zur Aussaat wurden Kerne von Ribston Pipping benutzt und 
aus dieser Aussaat wurde auch der allgemein bekannte Cox’ Orange 
Pipping erhalten. Beide diese Sorten wurden erst spater, um 1858, 
allgemein als wertvoll erkannt, damit beliebt und weit verbreitet. 

Cox’ Pomona unterscheidet sich phanotypisch betrachtlich von 
Ribston Pipping. Kurz kann iiber die 4usseren Merkmale der Frucht 
folgendes gesagt werden. Die Frucht von Cox’ Pomona ist sehr gross, 
abgeplattet, stumpf kegelférmig. Die Haut ist glatt, fettglanzend, hell 
griinlichgelb, oft fast hellgelb, auf der Sonnenseite sch6n karmesinrot, 
fast wie marmoriert, fleckig oder gestreift; beschattete Friichte sind 
fast ganz ohne rote Farbe. Das Fruchtfleich ist locker. 

Die Frucht von Ribston Pipping hingegen ist nur etwas iiber mittel- 
gross, fast rund oder rundlich und immer ein wenig breiter als hoch. 
Die Haut ist teils rauh, teils glatt, griinlich und nur zuweilen teilweise, 
besonders auf der Sonnenseite, rot gefleckt oder gestreift. Graubraune 
Punkte sind sparlich, dagegen ist sie oft hier und da, besonders um 
Stengel und Scheitel leicht mit graubraunem Rost bedeckt. Das 
Fruchtfleisch ist von ziemlich fester Konsistenz. 

Diesen Unterschieden kénnten noch weitere in bezug auf den 
Baum selbst, ferner Reifezeit usw. angereiht werden. Trotz der oben 
erwéhnten Differenzen muss man zur Auffassung gelangen, dass die 
beiden Sorten in erblicher Hinsicht sehr nahe mit einander verwandt 
sind, und dies auf Grund der Befruchtungsverhiltnisse. Die meisten 
Obstsorten sind bekanntlich praktisch genommen selbststeril; sie ent- 
wickeln bei Selbstung keine oder doch nur vereinzelte Friichte. Bei 
Befruchtung mit Pollen einer: fremden Sorte bekommt man dagegen 
reichlichen Fruchtansatz und die hierbei erhaltenen Friichte unterschei- 
den sich in keiner Weise von der durch Selbstung erhaltenen. Niaheres 
iiber Befruchtung, Embryologie und Entwicklung der Frucht bei 
OSTERWALDER (1910). 

Sowohl Cox’ Pomona wie Ribston Pipping sind in hohem Grade 
selbststeril. Diese beiden Sorten sind aber, wie JOHANSSON (1926, S. 
21)* gezeigt hat, auch bei gegenseitiger Pollination gleich steril. Dies 
diirfte der erste bekannte Fall sein, wo die Kombination von zwei 
verschiedenen Sorten von Apfeln nicht fertil ist. Dies spricht wohl 
unzweifelhaft dafiir, dass Cox’ Pomona und Ribston Pipping erblich 
einander sehr nahe stehen. 

1 Nach miindlicher Mitteilung von Agronom JOHANSSON wurden diese Ver- 
suche wiederholt und haben hierbei zum gleichen Resultat gefiihrt. 
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Bei Kenntnis dieser Verhialtnisse ist es offenbar von grosser Be- 
deutung nicht nur die Sektorialchimare selbst — wie oben angedeutet 
— zu untersuchen, sondern parallel auch Friichte der beiden genann- 
ten Sorten, um eventuell Stiitzpunkte fiir die Annahme zu erhalten, 
dass der sortfremde Sektor der Chimare Ubereinstimmung mit Ribston 
Pipping oder einem diesen nahestehenden Biotypus zeigt. 

Zur Bestimmung der Transpiration wurde der Sektor der Chimire 
— mit Ausnahme einer 1 mm breiten Randzone zu beiden Seiten — 
herausgeschnitten und der Kernhausteil entfernt. Dann wurden un- 
mittelbar die Schnittflichen mit Stanniol tiberzogen, so dass dieses 
1/, mm breit iiber die Schnittrander reichte, worauf die Rander und 
auch das ganze iibrige Stanniol sorgfaltigst mit geschmolzenem Paraf- 
fin gedichtet wurden. Auf die gleiche Weise wurde auch ein Sektor 
dem iibrigen Teil der Chimare — also von Cox’ Pomona — entnommen 
und behandelt. Hierauf wurden beide Sektoren, je auf einem Uhrglas 
liegend, stiindlich auf 0,1 mg genau gewogen. Der Rest des Apfels 
gelangte unmittelbar zur chemischen Untersuchung; die an den sort- 
fremden Sektor grenzenden Teile (ca. */, cm breit) hierbei gesondert. 
Nach Ermittlung der Transpiration gelangten die beiden Sektoren 
gleichfalls unmittelbar zur chemischen Untersuchung. 

Rechnet man die fiir Transpiration erhaltenen Werte auf mg 
Wasser pro 100 cm’ und Stunde um, so erhalt man fiir die der Reihe 
nach erfolgten Wagungen die folgenden Zahlen. Die mit * bezeich- 
neten Zahlen sind Mittelwerte von 14 Stunden (da wahrend der Nacht 
keine Wagungen ausgefiihrt wurden) und wurden bei der Berechnung 
des schliesslichen Mittelwertes dementsprechend beriicksichtigt, was 
fiir alle folgenden Falle gilt. 


Sortfremder Sektor 49,1 39,9 45,5 48,8 35,s* 29,2 37,0 36,2 38,4 33,7 35,0 32,4 
Cox’ Pomona-Teil... 17,1 14,2 17,3 20,0 13,9* 10,3 13,4 13,3 14,9 14,1 13,9 12,5 


Die Zahlen besagen, dass die Transpiration des sortfremden Sek- 
tors ungefahr 2*/, Mal so gross ist wie die von Cox’ Pomona. Als 
Mittelwert erhalt man fiir Cox’ Pomona 14,1 mg und fiir den sortfrem- 
den Sektor 37,1 mg pro 100 cm’ und Stunde. Die Grésse der Transpira- 
tion variiert natiirlich innerhalb jeder Reihe, was auf die schwanken- 
den Temperatur- und Feuchtigkeitsverhaltnisse zuriickzufiihren ist. 
Zwischen den Schwankungen in beiden Reihen besteht indessen gute 
Ubereinstimmung. 

Zum Vergleich wurden nun Segmente normaler Friichte von 
Ribston Pipping und Cox’ Pomona herausgeschnitten, wie oben behan- 
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delt und die Grésse der Transpiration bestimmt. Von Ribston Pipping 
wurden absichtlich solche Sektoren verwendet, deren Oberflache — 
ahnlich wie bei der Chimare — reichlich mit Rost bedeckt war. Hierbei 
wurden die Segmente in gleicher Weise wie oben behandelt. Fir die 
Transpiration wurden folgende Werte erhalten. 


Ribston Pipping... 38,07 33,5 34,5 33,5 31,4 29,3 29,3 28,3 30,1 36,6 32,1 35,6 
Cox’ Pomona ...... 16,6* 16,6 14,9 15,8 13,1 10,5 11,4 12,2 16,6 15,8 12,2 13,1 


Die Werte zeigen mit den fiir die Chimare erhaltenen tiberraschend 
gute Ubereinstimmung. Als Mittelwerte bekommt man hier fiir Rib- 
ston Pipping 35,5 mg und fiir Cox’ Pomona 15,5 mg Wasser per 100 
cm? und Stunde. Bei der Chimaére waren die entsprechenden Werte 


























Fig. 2. Querschnitt durch die Epidermis und angrenzenden Zellschichten; links von 
Ribston Pipping, rechts von Cox’ Pomona. Vergr. 222 x. 


37,1 und 14,1. Die Transpiration des sortfremden Sektors der Chimiire 
hat demnach fast gleiche Grésse wie die von Ribston Pipping. 

Von Interesse diirfte es sein zu wissen, worauf dieser grosse Unter- 
schied in der Transpiration der beiden Sorten beruht. Querschnitte 
durch die Epidermis und der darauffolgenden Zelllager zeigten, 
dass kaum Unterschiede im Bau des Hautsystems vorhanden sind. 
Fig. 2. zeigt je einen solchen Querschnitt der beiden Sorten. Die 
Kutikula hat bei beiden Sorten sowohl im Quer- wie im Oberflachen- 
schnitt gleiches Aussehen. Ein Unterschied besteht darin, dass die 
Zellwande der der Epidermis zunachst gelegenen Zellschichten bei 
Ribston Pipping dicker erscheinen als bei Cox’ Pomona. Ferner 
scheint die Kutikula von Cox’ Pomona viel reichlicher mit Wachs 
iiberzogen zu sein als die von Ribston Pipping. Zur Feststellung, ob 
das Wachs die ausschliessliche Ursache des Unterschiedes in der Trans- 
piration ist wurde folgender Versuch ausgefiihrt. 
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Friichte von Cox’ Pomona wurden auf der einen Halfte mit einem 
mit Ather befeuchteten Stiick Filtrierpapier dreimal rasch abgewischt. 
Auf die gleiche Weise wurden auch Friichte von Ribston Pipping 
behandelt, damit das Hautsystem der beiden Sorten durch eventuelle 
andere Wirkungen des Athers gleich beeinflusst werden soll. Dann 
wurde aus den unbehandelten und mit Ather behandelten Hialften 
dieser Apfel je ein Segment herausgeschnitten und weiter wie oben 
schon beschrieben behandelt und untersucht. Hierbei wurden fol- 
gende Werte fiir die Transpiration erhalten. 

Ribston Pipping ... 29,0 34,0 32,0 33,0 36,0 52,0 28,0 30,0 38,0 22,9* 25,0 27,0 
Cox’ Pomona......... 29,2 29,2 33,1 28,2 36,1 54,5 25,3 27,3 33,1 21,5* 25,3 25,3 

Aus den Zahlen geht hervor, dass die Transpiration der beiden 
Sorten nach Atherbehandlung praktisch genommen gleich gross ist. 
Als Mittelwerte erhalt man fiir Cox’ Pomona 24,2 und fiir Ribston 
Pipping 27,14. In einer anderen Serie war der Wert fiir Cox’ Pomona 
etwas grésser als der fiir Ribston Pipping. Die Zahlen sprechen mit 
grosser Sicherheit dafiir, dass der Unterschied in der Tanspiration 
ausschliesslich von der Starke des Wachsiiberzuges abhiangt. 

Die chemische Untersuchung erstreckte sich auf die Bestimmung 
von Trockensubstanz, Zucker (Gesamtzucker, Monosen und Biosen), 
Rohprotein, Rohfaser und Asche. Hinsichtlich der hierbei beniitzten 
Methodik sei auf LAMPRECHT, 1925, S. 22—27 verwiesen. 

Fiir die Trockensubstanz wurden folgende Werte erhalten. 
Sortfremder Sektor % 

Cox’ Pomona-Teil % 
Ribston Pipping % 
Cox’ Pomona 5 % 


Chimire| 


Der Trockensubstanzgehalt kann in einzelnen Individuen bekannt- 
lich ziemlich stark variieren, weshalb die verhaltnismassig hohen Zahlen 
fiir die Chimare nicht erstaunlich sind. Setzen wir aber den Trocketi- 
substanzgehalt fiir den Cox’ Pomona-Teil der Chimére und den fiir 
normale Friichte dieser Sorte erhaltenen Wert gleich 100, so bekom- 
men wir folgende Relationen. 


Cox’ Pomona-Teil : Sortfremder Sektor = 100: 126,9 
Cox’ Pomona : Ribston Pipping = 4100: 133,s 


Wir erhalten demnach fiir die Trockensubstanz der beiden Teile 
der Chimére annéhernd das gleiche Verhaltnis wie zwischen Cox’ 
Pomona und Ribston Pipping. 
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Fiir die tibrigen Gruppen von Bestandteilen wurden, ausgedriickt 
in % der Trockensubstanz, folgende Zahlen erhalten. 

















Gesamt- Mono- . Roh- = Roh- 
Biosen 3 Asche 

zucker sen protein faser 
os { Sortfremder Sektor 53,2 36,5 16,7 2,15 5,75 1,89 
: Cox’ Pomona-Teil... 60,3 50,2 10,1 2,02 5,51 1,85 
Ribston Pipping..................... 52,5 34,7 18,2 2,03 5,81 2,27 
GOox: POMONA> csccscciccesceicisscvese 63,6 54,1 9,5 1,79 5,34 1,55 





Aus der vorstehenden Zusammenstellung ergibt sich, dass die 
Werte fiir den sortfremden Sektor — mit Ausnahme der Monosen — 
durchweg héher sind als die fiir den Cox’ Pomona-Teil der Chimare, 
und iibereinstimmend hiermit sind die Werte fiir Ribston Pipping — 
wiederum mit Ausnahme der Monosen — durchweg, hoher als die fiir 
Cox’ Pomona. 

Bei Betrachtung dieser Zahlen kann man sich nun fragen, ob die 
héheren Werte fiir den sortfremden Sektor der Chimare nicht einfach 
eine Folge der staérkeren Transpiration dieses Teiles des Apfels sind. 
Das Fruchtfleisch dieses Teiles kénnte hierdurch eine andere Zusam- 
mensetzung erhalten, ein staérkerer Zustrom von Fliissigkeit kann seiner- 
seits eine stirkere Zufuhr von Nahrungsstoffen mit sich bringen. Vor 
allem sollte man auf Grund friiherer Untersuchungen (vgl. z. B. 
EBERMAYER, Bot. Jahresber. I. 8. 1884) erwarten, dass der Aschengehalt 
im sortfremden Teil ein erheblich gr6ésserer sein sollte. In dieser 
Hinsicht besteht aber ein relativ kleiner Unterschied. Zwischen Rib- 
ston Pipping und Cox’ Pomona besteht diesbeziiglich ein viel grésserer 
Unterschied. Vielleicht ist die geringere Differenz fiir die Teile der 
Chimare auf einen teilweisen Ausgleich des Salzgehaltes im Apfel 
durch Osmose und Diffusion zuriickzufiihren. 

Von besonderem Interesse ist ein Vergleich der fiir Monosen und 
Biosen erhaltenen Werte. Der Gesamtzucker des sortfremden Sektors 
besteht zu einem viel geringeren Teil aus Monosen, 68,7 %, als der des 
Cox’ Pomona-Teiles, 83,3 %. Ein ganz ahnliches Verhaltnis finden 
wir bei einem Vergleich der Zahlen fiir Ribston Pipping, 65,7 %, und 
Cox’ Pomona, 85,2 %. Dieses Verhaltnis k6nnen wir uns wohl kaum 
durch verschiedene Transpiration verursacht denken, es diirfte fiir 
Ribston Pipping und diesen sehr nahe stehenden Biotypen charakteris- 
tisch, demnach erblich bedingt sein. 

Uberblicken wir nun den ganzen Komplex hier besprochener Eigen- 
schaften, so kann festgestellt werden, dass zwischen den Eigenschaften 
des sortfremden Sektors der Chimiére und den von Ribston Pipping fast 
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durchweg gute, meistens sehr gute Ubereinstimmung bestebt. Die 
Kigenschaften des sortfremden Sektors verhalten sich zu denen des 
iibrigen Teiles der Chimare wie die von Ribston Pipping zu denen von 
Cox’ Pomona. Dies trifft zu fiir Grésse, Form, Wachsiiberzug, Kon- 
sistenz des Fruchtfleisches, Transpiration, Trockensubstanz, Gehalt an 
Zucker, sowohl Monosen wie Biosen fiir sich, Rohprotein und Roh- 
faser. Weniger gut ist die Ubereinstimmung hinsichtlich des Aschen- 
gehaltes. In bezug auf den Rostanflug scheint schliesslich keine 
Ubereinstimmung zu bestehen, wenn auch hin und wieder Friichte von 
Ribston Pipping vorkommen, die ziemlich stark mit graubraunem Rost 
bedeckt sind. Vielleicht handelt es sich hier um eine Rasse von 
Ribston Pipping die sich nur durch den Rost unterscheidet, analog 
wie man.neben der Canada Reinette auch eine Graue Canada Reineite 
kennt, die sich von ersterer wahrscheinlich nur durch den Rost un- 
terscheidet. 

Gestiitzt auf Vorstehendem diirften wir wohl mit ziemlicher Berech- 
tigung den Schluss ziehen kénnen, dass der in der Chimdre von Cox’ Pe- 
mona zu Tage gekommene sortfremde Sektor einem Ribston Pipping 
wenigstens sehr nahestehenden Biotypus angehért, demnach einem Bio- 
typus, der jener Sorte, aus der Cox’ Pomona seinerzeit aufgezogen wor- 
den ist, sehr nahesteht. Eine sichere Identifikation mit-Ribston Pipping 
selbst kann natiirlich an der Hand eines solchen Sektors allein nicht 
erfolgen. 

Von theoretischen Spekulationen will ich hier Abstand nehmen, 
vor allem weil tiber die genetischen Verhaltnisse unserer Obstsorten nur 
dusserst wenig bekannt ist. 
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Peeacin und WRIEDT (1926) haben versucht die Kritik abzulehnen, 
die ich in einer friiheren Abhandlung (TEDIN 1925, S. 235) ihren 
Arbeiten iiber die Schnabellange der Tauben (CHRISTIE und WRIEDT 
1923, S. 235) gewidmet habe. Aus den in F, und in Riickkreuzungen 
erhaltenen Resultaten haben sie den Schluss gezogen, dass die Schnabel- 
lange in ihrem Material in einem Hauptfaktor, und ausserdem in Modi- 
fikationsfaktoren, spaltete. Die Resultate in F, habe ich dann kritisiert, 
und der Umstand, dass die extremen Klassen zu wenig vertreten waren, 
im Vergleich mit dem, was bei monohybrider Spaltung zu erwarien 
ware, hat mich veranlasst, die Spaltung als eine mehrfaktorielle aus- 










zulegen. 

CHRISTIE und WRIEDT teilen jetzt mit: erstens dass eine der extre- 
men Elternklassen in ihrem spater untersuchten Material nicht wieder- 
aufgetreten ist, zweitens dass die anderen Klassen in ihren Riickkreu- 
zungen vertreten sind. Dass ich ihr nicht publiziertes Material in 
meinen Erérterungen nicht mitnehmen konnte, ist ja ziemlich klar. 
Ferner fehlten in F, drei Extremklassen, nicht nur die eine, und so 
steht die Tatsache noch fest, dass jene Extremklassen in F, fehlen, 
welche zusammen 11 % der Individuen ausmachen sollten. Dass die- 
selben Klassen im Rtickkreuzungsmaterial vertreten sind, kann ja die 
iiber F, abgegebene Kritik nicht beeinflussen. (Vergleiche auch ferner 
unten. ) 

Was CHRISTIE und WRIEDT besonders wichtig finden, ist dass ich 
nur ihre F,, nicht die Riickkreuzungen kritisiert habe, wihrend es 
doch namentlich diese Riickkreuzungen sind, welche den Beweis ihrer 
Hypothese geben sollten. Nun schéint es mir vollkommen einleuchtend 
zu sein, dass alles was betreffs der Anzahl der Faktoren iiber einer 
F.,-Generation gesagt werden kann, auch fiir Riickkreuzungsgeneratio- 
nen giltig ist, und ich habe auch hervorgehoben, dass ahnliche Ver- 
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haltnisse, wie bei F,, auch innerhalb der Riickkreuzungsgenerationen 
herrschen. Um dies zu demonstrieren will ich die von MORGAN (1923, S. 
237 ff.) gegebene, und von mir schon zitierte, Methode benutzen. Die 
Anzahl der Individuen ist ja bei CHRISTIE und WRIEDT klein, insbe- 
sondere ist die geringe Anzahl der kurzschnabeligen Elter zu bedauern. 
Die MoOrRGAN’sche Methode kann jedoch mit derselben Berechtigung 
benutzt werden, wie jéde andere. Tabelle 1 zeigt die Distribution der 
Individuen im Material von CHRISTIE und WRIEDT. Reihe 1—3 zeigen 
die Distribution in den EJtern und in F,, Reihe 4, 6 und 8 die bei Mono- 


TABELLE 1. 








Prozent Individuen mit 
Schnabellange in mm. 





| | | | 
a5 | 19/30) 3t vad teat 


24 | 





. Kurzschnabeliger Elter 70 bee | 
. Mittellangschnabeliger E. ......................06. — 5| 59/32) ; 
RR a RFE ARI eu ere | —| 10 ee 
. a, x kurzschn:, erwartet ......25.....0.00.0s0.0000000 | 5/40 - | 
. F, x kurzschn., gefunden | 41 
}. F, x mittellangschn., erwartet ............00....... |—| 5 14 
. F, x mittellangschn., gefunden..................... | 2 9 
| 8. F,, erwartet | 23 16 
PIE iiaisceasinipresicieneenenssapiawicovanates | —| 14/18! 25 


|10. Riickkreuzungen kombiniert, gefunden 21/19}17| 16} 23) ; 


























hybridismus theoretisch erwartete Distribution in den Riickkreuzungs- 
generationen und in F,, und Reihe 5, 7 und 9 endlich die gefundene 
Distribution in Riickkreuzungen und F,. Die gefundenen Kurven stim- 
men mit den erwarteten gar nicht tiberein, nicht einmal so viel wie 
mit dem kleinen Material zu erwarten gewesen wire. Die markierte 
Bimodalitaét der theoretischen Kurven in F, und in der Riickkreuzung 
mit dem kurzschnabeligen Elter ist in den gefundenen Kurven gar nicht 
wahrzunehmen. Und die Verteilung der Individuen in den empirischen 
Kurven: zu viele in den zentralen Klassen, zu wenige in den extremen, 
ist gerade so wie bei mehrfaktorieller Spaltung zu erwarten war. 
Eine andere Sache soll auch hetvorgehoben werden. Wenn mono- 
faktorielle Spaltung vorliegt, soll ja die Kombination der beiden mig- 
lichen Riickkreuzungen gerade dieselbe Verteilung der Individuen er- 
geben, wie in F,. Ist indessen die Spaltung mehrfaktoriell, so miissen 
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die Riickkreuzungen betrichtlich mehr Individuen in den Extrem- 
klassen ergeben, als in F;. Dass die Klassen 17 und 23, die in F nicht 
vertreten sind, in den Riickkreuzungen vorkommen, wurde von CHRISTIE 
und WRIEDT zur Verteidigung ihrer Hypothese benutzt, spricht jedoch 
im Gegenteil fiir die Korrektheit meiner Hypothese von mehreren 
Faktoren. Dass die Kombination der beiden Riickkreuzungen eine 
Kurve ergibt, welche von der F.-Kurve sehr verschieden ist, geht tibri- 
gens aus einem Vergleich der Reihen 9 und 10 der Tabelle 1 hervor. 

Alles scheint mir also dafiir zu sprechen, dass wir hier eine mehr- 
faktorielle Spaltung vor uns haben. Und CHRISTIE und WRIEDT sind 
ja ebenfalls der Auffassung, dass mehrere Faktoren mit im Spiele sind, 
indem sie die Existens von Modifikationsfaktoren als wahrscheinlich 
annehmen. Indem ich auf meine Kritik (a. a. O., S. 280—282) der 
Frage von der Verteilung der Faktoren auf Haupt- und Nebenfaktoren 
verweise, kann ich nur neuerdings sagen, dass die letzte Publikation 
von CHRISTIE und WRIEDT nichts neues geboten hat, was mich davon 
tiberzeugen k6nnte, dass ihr Material zu der Annahme einer Distinktion 
zwischen einem Hauptfaktor und einer unbestimmten Anzahl von Modi- 
fikationsfaktoren berechtigt. 

Nun scheint es, als ob in der Wirklichkeit CHRISTIE und WRIEDT 
betreffs der theoretischen Grundlagen dieser Frage mit mir vdéllig ein- 
verstanden sind. Im letzten Stiicke ihrer Antwort sagen sie néimlich: 
»TEDIN’s Gedankefolge fiihrt dazu, dass man soweit méglich alle F.- 
und Riickkreuzungsindividuen priifen soll, um sie mit Sicherheit klassifi- 
zieren zu kénnen. Dies ist wohl richtig ...». Da nunmehr CHRISTIE 
und WRIEDT mit einer Gedankenfolge iibereinstimmen, die tibrigens 
gar nicht neu ist, nur von mir hervorgehoben wurde, ware ja, scheint 
es mir, alle Diskussion vollkommen iberfliissig gewesen. CHRISTIE 
und WRIEDT fiigen aber hinzu: ». . . aber die Methode ist mit Vertebrat- 
material leider ganz undurchfiihrbar». Ich bin leicht davon iiberzeugt, 
dass Vertebratmaterial sehr viel gréssere Schwierigkeiten darbietet, als 
selbstbefruchtende Pflanzen. Ich kann aber den Schluss gar nicht 
beistimmen, den CHRISTIE und WRIEDT aus diesem Umstand zu ziehen 

_ scheinen, némlich dass man bei Vertebratmaterial Schliisse ziehen darf, 
die in den erhaltenen Versuchsergebnissen nicht geniigend begriindet 
sind. Wenn, infolge von Schwierigkeiten im Material, die Daten mehr 
oder weniger fragmentarisch sind, miissen meines Erachtens auch die 
Schliisse fragmentarisch werden. 
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M Sommer 1925 begann ich eine Reihe von Untersuchungen tiber 
Vererbung bei Rassetauben. Aus Raummangel und 6konomischen 
Riicksichten sehe ich mich gezwungen, wiahrend einiger Jahre mit einer 
nur geringen Zahl von Versuchstieren zu arbeiten. Ich hatte jedoch 
schon in den letzten zwei Jahren gewisse Ergebnisse zu verzeichnen, 
die ich fiir wert halte, in einer kiirzeren vorliufigen Mitteilung ver- 
6ffentlicht zu werden. Dem Verwaltungsrat des Langmanschen Kul- 
turfonds (Langmanska Kulturfonden) spreche ich hiermit fiir eine 
Geldunterstiitzung meinen wirmsten Dank aus. 


SPITZKAPPE. 


Die Felsentaube (Columba livia), die Stammutter unserer Haus- 
und Rassetauben, und die Mehrzahl der Taubenrassen sind glatt- 
k6pfig. Eine Menge anderer Rassen haben einen Kopfschmuck, der 
Spitzhaube genannt wird. Die Spitzhaube, auch Spitzkappe genannt, 
entsteht dadurch, dass ein Teil der Federn des Hinterkopfes und zu- 
oberst am Halse in die Héhe wiichst, wodurch ein Federschopf mit 
feiner Spitze entsteht, der iiber den Kopf vorragt. Diese Spitzhaube 
ist noch nie Gegenstand einer genetischen Untersuchung gewesen. 
1925 paarte ich ein Weibchen des schwarzgefliigelten Kupfergim- 

pels (spitzkappige Rasse) mit einem schwarzen Braunschweiger Bart- | 
chen (glattképfige Rasse) und erhielt aus dieser Paarung, Paar I, 3 
glattk6pfige F,-Individuen. Das Kupfergimpelweibchen wurde 1926 
mit einem gelben Braunschweiger Bdartchen gepaart, Paar II, und zog 
4 glattképfige Junge auf. Eine Paarung zwischen einem weiblichen 
glattképfigen Modeneser, der kleinsten Huhntaubenrasse, und einem 
Kupfergimpel, Paar III, ergab ebenfalls glattképfige Junge, 3 an der 
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Zahl. Spitzhaubenrassen mit glattképfigen Rassen ergaben also 10 
glattk6pfige Nachkommen. Ein weibliches F,-Individuum aus dem 
Gelege von Paar I wurde 1926 mit einem Kupfergimpel, Paar VI, ge- 
paart und ergab eine Nachkommenschaft von 5 Individuen, nimlich 
2 Junge mit Spitzkappen und 3 mit glattem Kopf. Die Spitzkappe ist 
wahrscheinlich einem einzigen Faktor zuzuschreiben, der dem norma- 
len Allelomorph glatter Kopf gegeniiber rezessiv ist. 


RUNDKAPPE. 


Die Rundkappe (oder Rundhaube) findet sich bei vielen Tauben- 
rassen. Dieser Kopfschmuck wird hervorgerufen durch einen dicht 





Fig. 1. a: Sachsische Schwalben- 

taube OC. b: Kopf eines Kupfer- 

gimpels. c: F, Spitzkappe x Rund- 
kappe. 














unter dem Nackenteil befindlichen Wirbel, der alle Federn des Hinter- 
kopfes in die Héhe hebt und iiber den Kopf nach vorn presst, so dass 
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sie diesem dicht anliegen. Die Haube endet auf jeder Seite in einen 
Wirbel oder einer Rosette hinter den Ohren. CHRISTIE und WRIEDT 
(1923) fanden, dass beim norwegischen Petent die Rundkappe von 
einem Faktor abhangt und dass dieser sich zum Glattkopf rezessiv ver- 
hilt. Meine Untersuchungen zeigen, dass die Rundkappe des schwe- 
dischen Timmlers sich genetisch ebenso verhalt wie diejenige des nor- 
wegischen Petents. Ein Weibchen des schwedischen Ttimmlers, ge- 
paart mit einem Braunschweiger Bdrtchen, Paar IV, zeugte 4 glatt- 
képfige Junge. Einer meiner Freunde, der Artilleriehauptmann JOHN 
LINDNER, erhielt aus einer Paarung schwedischer Tiimmler X Englische 
Elster, die auch Magpie genannt wird, 4 Junge mit glatten Képfen. In 
diesem Jahre paarte ich ein mdnnliches F,-Individuum aus dem Gelege 
des Paares IV mit einem schwedischen Tiimmler, Paar V, und gezeugt 
wurden in einem Gelege 1 glattképfiges Individuum und in einem zwei- 
ten Gelege 1 Individuum mit einer Rundkappe. Das zweite Ei jedes 
der beiden Gelege wurde nicht ausgebriitet. Die Rundkappe des 
schwedischen Tiimmlers und des norwegischen Petents ist also ab- 
haingig von einem Faktor, und dieser verhalt sich zum Glattkopf 
rezessiv. 


SPITZKAPPE <X RUNDKAPPE. 


Ein weiblicher Kupfergimpel X eine rundkappige Sdchsische voll- 
plattige Schwalbentaube, Paar VII, zeugten 6 rundkappige Junge (1926). 
Die Rundkappe scheint also iiber die Spitzkappe zu dominieren. Bei 
eingehenderem Studium der Literatur fand ich einen Aufsatz von T. H. 
MorGAN (1911), in dem dieser iiber das Ergebnis einer Paarung zwi- 
schen einer weiblichen weissen Pfauentaube (glattképfige Rasse) und 
einer Sdchsischen vollplattigen Schwalbentaube berichtet. Alle 7 Junge 
waren mit Rundkappen versehen. Die Rundkappe der Schwalben- 
tauben scheint demnach auf einer (oder mehreren) zum Glattkopf und 
zur Spitzkappe dominant sich verhaltenden Anlage zu beruhen. Bei 
etlichen Taubenrassen finden wir also einen Kopfschmuck von iden- 
tischem Aussehen, der Rundkappe genannt wird, der aber bei gewissen 
Rassen von einem Faktor bedingt wird, welcher sich zu dem allelo- 
morph glatten Kopf, z. B. beim schwedischen Tiimmler und beim nor- 
wegischen Petent, rezessiv verhalt, und der bei den Schwalbentauben 
durch einen Faktor (oder durch mehreren Faktoren?) bedingt wird, der 
hinsichtlich des Glattkopfes und auch der Spitzkappe dominant zu sein 
scheint. 

Stockholm, im November 1926. 
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TILL MEDARBETARNA. 


Manuskript — helst maskinskrivna — torde insandas till Redaktionen 
(Adelgatan 3, Lund) i fullt tryckfardigt skick. De béra vara noga genom- 
sedda for undvikande av andringar mot manuskriptet. Obs. kommateringen! 
Korrektionskostnaderna betalas av férfattaren. Korrektur stalles till Redak- 
tionen. Direkt férbindelse mellan férfattaren och tryckeriet tillates icke. 

Personnamn sattas med Kapirater. De markeras i manuskriptet med 
en vaglinje. Latinska namn pa vaxter och djur samt ord och satser av 
sarskild vikt kursiveras (enkel understrykning). 

Figurer numreras med arabiska siffror. Figurférklaring (pa avhand- 
lingens sprak) torde insindas samtidigt med illustrationsmaterialet. 

Planscher numreras med romerska siffror och de i dem ingaende bil- 
derna med arabiska. 

Tabeller Asattas arabiska siffror och férses med kort rubrik. 

Citerade arbeten samlas i en litteraturférteckning. I texten hanvisas 
till denna genom angivande av férfattare och artal. Har en férfattare utgivit 
flera publikationer under samma 4r, tillaggas efter artalet sma bokstaver 
(a, b, c, etc.). Samma beteckningssatt anvandes i litteraturlistan, vilken upp- 
stalles i alfabetisk ordning efter férfattarna och under dessa i kronologisk 
foljd. Inga litteraturhanvisningar fa géras genom fotnoter. Overhuvudtaget 
sa fa noter som méjligt! 

Avhandlingarna skola vara skrivna pA tyska, engelska eller franska. 
Det ar 6nskvart, att uppsatser pa tyska och franska atféljas av en resumé 
pa engelska. Oversattningar, som ombesérjas av Redaktionen, bekostas av 
forfattaren. 

At varje férfattare lamnas 100 fria separat. Avhandlingar pa ett ark 
och daréver f6rses gratis med sarskilt omslag. Till ett pris av 10 kr. pr 
100 st. lamnas, om sa 6nskas, omslag till mindre uppsatser. Stérre antal 
sartryck fas till sjilvkostnadspris. Anteckning om eventuella extraseparat géres 
@ férsta korrekturet. 








* 
} 
i 
i 
{ 
{ 








INNEHALL. 


‘ Sid. 
HAKANSSON, ARTUR,. Uber das Verhalten der Chromosomen bei der he- 


terotypischen Teilung schwedischer Qenothera Lamarckiana und 

einiger ihrer Mutanten und Bastarde. (With a summary in English.) 255 
ROSENBERG, O., Die semiheterctypische Teilung und ihre Bedeutung far 

die Rideshnes verdoppelter Chromosomenzahlen. (With a sum- 


MURTY BEL RE MISIOIIA,): 2... 5 c.<200.s00c5 000 dasnecnncavecoscusnes nesessnvemban¥ sees Ce coasts 305 
NILSSON-LEISSNER, GUNNAR, Zur Frage des Sommer-Wintertypus beim 
PE ci snciabcdicesnrpeiastoswsnteskcinakeeabeatibeneises Ma smsikn subabdanniaiens pieusaubodaee 339 


LAMPRECHT, HERBERT, Eine Sektorialchimare vom Apfel. Die Beziehungen 
zwischen dem sortfremden Sektor und dem tbrigen Teil der Chimare 35k; ; 
TEbIy, OLor, Zur Vererbung in der Gattting Camelina. Eine Antwort.. . 359 

SODERBERG, Erik, Ein Beitrag zur Genetik der veeenee und der Rund- 
NEG NOD seins oun icisisinonedskabdonessnes svesvacrusincabeiastanieasiasons 363 


Utgivet den 8 januari 1927. 




















